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timal route for harvesting tree access. International Journal of Forest
Engineering, 17(2), in press.
2. Nicolas Picard , Moussa Ballo, Fadiala Dembélé, Denis Gautier, Ma-
guette Kaïré, Moussa Karembé, Ali Mahamane, Raphaël Manlay, Daouda
Ngom, Mama Ntoupka, Saïdou Ouattara, Patrice Savadogo, Louis Sa-
wadogo, Josiane Seghieri, Daniel Tiveau (2006). Évaluation de la pro-
ductivité et de la biomasse des savanes sèches africaines : l’apport du
collectif SAVAFOR. Bois et Forêts des Tropiques, 60(288):75–80.
3. Nicolas Picard , Moussa Ballo, Denis Gautier (2006). Mesure des houp-
piers d’arbres de savane soudanienne par photogrammétrie. Bois et Fo-
rêts des Tropiques, 60(287):71-73.
4. Avner Bar-Hen, Nicolas Picard (2006). Inference of the interactions bet-
ween two tree species from their spatial distribution. Revista Brasileira
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de Estatistica, 65(223):61-81.
5. Sylvie Gourlet-Fleury, Guillaume Cornu, Hélène Dessard, Nicolas Pi-
card, Plinio Sist (2004). Forest dynamics models for practical manage-
ment issues. Bois et Forêts de Tropiques, 280(2):41-52.
6. Nicolas Picard, Alain Franc (2004). Approximating spatial interactions
in a model of forest dynamics. Forest Biometry, Modelling and Infor-
mation Sciences, 1(4):91-103.
7. Gaëlle Lahoreau, Nicolas Picard, Sylvie Gourlet-Fleury (2002). Grou-
ping species to model forest dynamics: a case study of a forest in the
Central African Republic. Bois et Forêts des Tropiques, 271(1):89-100.
8. Nicolas Picard, Avner Bar-Hen, Alain Franc (2001). Spatial pattern
induced by asymmetric competition: a modelling approach. Natural
Resource Modeling, 14(1):147-175.
9. Nicolas Picard (2000). Dynamique forestière tropicale. Passage d’un
modèle individuel à un modèle de distribution. Bois et Forêts des Tro-
piques, 265(3):73-75.
2.3 Ouvrages et chapitres d’ouvrages
1. Denis Gautier, Didier Bazile, Nicolas Picard (2006). Interactions bet-
ween Sahelo-soudanian savannas and parklands in space and time: How
it affects biomass and biodiversity in regards to stakeholder strategies.
In: J. Mistry and A. Berardi (Eds.), Savannas and Dry Forests: Linking
People with Nature, Ashgate, London, chapitre 9, pp.227-240.
2. Wassim Jaziri, Nicolas Picard, Laurent Gazull (2005). Heuristics for
building forest roads. In: W. L. Filho, J. M. Gomez, C. Rautenstrauch
(Eds.), Second International ICSC Symposium on Information Tech-
nologies in Environmental Engineering (ITEE’2005), Shaker Verlag,
Herzogenrath, pp.57-69.
3. Hélène Dessard, Nicolas Picard, Raphaël Pélissier, Frédérique Collinet-
Vautier. Spatial patterns of the most abundant tree species (2004). In:
S. Gourlet Fleury, J.-M. Guehl and O. Laroussinie (Eds.), Ecology and
Management of a Neotropical Rainforest. Lessons drawn from Para-
cou, a long-term experimental research site in French Guiana, Elsevier,
Paris, Part IV, Chapter 1, pp.177-190.
4. Sylvie Gourlet-Fleury,Nicolas Picard (2004). Growth behaviour of trees
and relationship with some descriptors of the environment. In: S. Gour-
let Fleury, J.-M. Guehl and O. Laroussinie (Eds.), Ecology and Mana-
gement of a Neotropical Rainforest. Lessons drawn from Paracou, a
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long-term experimental research site in French Guiana, Elsevier, Paris,
Part IV, Chapter 4, pp.229-253.
5. Nicolas Picard, Sylvie Gourlet-Fleury, Vincent Favrichon (2004). Mo-
delling the forest dynamics at Paracou: the contributions of five models.
In: S. Gourlet Fleury, J.-M. Guehl and O. Laroussinie (Eds.), Ecology
and Management of a Neotropical Rainforest. Lessons drawn from Pa-
racou, a long-term experimental research site in French Guiana, Else-
vier, Paris, Part IV, Chapter 6, pp.281-296.
6. Nicolas Picard, Sylvie Gourlet-Fleury, Plinio Sist (2003). Using process-
dependent groups of species to model the dynamics of a tropical rain-
forest. In: A. Amaro, D. Reed and P. Soares (Eds.), Modelling Fo-
rest Systems, CAB International Publishing, Wallingford, Chapter 21,
p.237-248.
7. Sylvie Gourlet-Fleury, Guillaume Cornu, Hélène Dessard, Nicolas Pi-
card, Plinio Sist (2002). Forest dynamics models in French Guiana to
answer practical forest management issues. In: C. Sabogal and J.N.M.
Silva (Eds.), Integrated Management of Neotropical Rain Forests by In-
dustries and Communities: Applying Research Results, Involving Stake-
holders and Defining Policy, CIFOR and Embrapa Amazonia Oriental,
Belém, Brazil, p.101-113.
8. Plinio Sist, Jean-Guy Bertault, Nicolas Picard (2002). Why minimum
diameter cutting alone cannot fit with RIL objectives. In: T. Enters,
P.B. Durst, G.B. Applegate, P.C.S. Kho and G. Man (Eds.), Applying
Reduced Impact Logging to Advance Sustainable Forest Management,
FAO, Regional Office for Asia and the Pacific, Bangkok, Thailand, RAP
Publication n◦ 2002/14, p.65-74.
9. Alain Franc, Sylvie Gourlet-Fleury, Nicolas Picard (2000). Une intro-
duction à la modélisation des forêts hétérogènes. ENGREF, Nancy. 312
p.
10. Alain Franc, Nicolas Picard (1999). Aggregation and disaggregation
between individual-based and distribution-based models: a case study
on Paracou experimental plots, French Guiana. In: C. Kleinn and M.
Köhl (Eds.), Long-Term Observations and Research in Forestry, CA-
TIE, Turrialba, Costa Rica, p.159-175.
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2.4 Communications orales à des colloques et
séminaires
1. Avner Bar-Hen, Nicolas Picard. Étude de distances entre essences fo-
restières basées sur des dissimilarités entre nuages de points. Caractéri-
sation et analyse de l’hétérogénéité dans les systèmes biologiques, xxvie
séminaire de la Société Francophone de Biologie Théorique, Saint-Flour,
18-21 juin 2006.
2. Mélanie Zetlaoui, Avner Bar-Hen, Nicolas Picard. Robustesse des es-
timateurs des taux de transition d’un modèle matriciel structuré en
classes d’état. 38e Journées de Statistique de la Société Française de
Statistique, Clamart, 29 mai-2 juin 2006.
3. Nicolas Picard, Avner Bar-Hen. Estimation de la densité d’un nuage de
points par une méthode par distance ; application aux savanes d’Afrique
de l’ouest. 38e Journées de Statistique de la Société Française de Sta-
tistique, Clamart, 29 mai-2 juin 2006.
4. Nicolas Picard. Relation entre des modèles de dynamique forestière tro-
picale fonctionnant à des niveaux de description différents. Croissance,
Amélioration, Qualité des bois, 9e réunion annuelle (CAQ9), Paris, 20-
21 mars 2006.
5. Nicolas Picard. Le point sur l’évaluation de la biomasse et de la pro-
ductivité. Atelier « Estimation de la biomasse et de la productivité des
formations forestières en zone sèche », Bamako, Mali, 19–27 octobre
2005.
6. Wasim Jaziri, Nicolas Picard, Laurent Gazull. Heuristics for building
forest roads. Second International ICSC Symposium on Information
Technologies in Environmental Engineering (ITEE’2005), Otto von Gue-
ricke Universität, Magdeburg, Germany, September 25–27, 2005.
7. Laurent Saint-André, Nicolas Picard. Comment faire pour? Construire
des tarifs de cubages, biomasses, minéralomasse. Séminaire biomasse
de l’INRA, Nancy, 16 septembre 2005.
8. Sylvie Gourlet-Fleury, Nicolas Picard, Guillaume Cornu, Hélène Des-
sard. Forest dynamics modelling for the sustainable management of
tropical moist forests. xxiith IUFRO World Congress, Brisbane, Aus-
tralia, 8–13 August 2005.
9. Alain Franc, Nicolas Picard. Two examples of (nearly) perfect aggrega-
tion in modelling non disturbed tropical rainforests. 90th Annual Mee-
ting of the Ecological Society of America (ESA’05) and IX Internatio-
nal Congress of Ecology (INTECOL), Montréal, Canada, 7–12 August
2005.
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10. Nicolas Picard. Simulation de peuplements forestiers (tropicaux) à l’aide
de processus ponctuels marqués. Séminaire du vendredi de l’Unité de
Recherches Forestières Méditerranéennes (URFM), INRA, Avignon, 29
avril 2005.
11. Nicolas Picard. Mise au point d’une méthode d’estimation de la pro-
ductivité des savanes maliennes. Bilan du projet RFO6 à mi-parcours.
Séminaire du jeudi de l’UPR37, CIRAD, Montpellier, 7 avril 2005.
12. Nicolas Picard, Sylvie Gourlet-Fleury, Nicolas Verzelen. Agrégation de
modèles de dynamique forestière tropicale. Séminaire du mercredi du
CEFE, CEFE, Montpellier, 6 avril 2005.
13. Nicolas Picard. Simulation of (tropical) forest stands using marked
point processes. Séminaire du groupe spatial de l’INA-PG et de l’uni-
versité d’Orsay, INA-PG, Paris, 16 mars 2005.
14. Avner Bar-Hen, Nicolas Picard. Étude de distances entre essences fores-
tières basées sur des dissimilarités entre nuages de points. Conférences
du groupe de travail maths-bio de l’École Normale Supérieure de Paris,
ENS, Paris, 28 février 2005.
15. Avner Bar-Hen, Nicolas Picard. Calcul d’interactions entre espèces fo-
restières à partir de leur distribution spatiale. Séminaire international
d’aridoculture et cultures oasiennes. Djerba (Tunisie) November 22-25,
2004. Actes publiés dans un numéro spécial de la Revue des Régions
Arides, 2004, pp.569-573.
16. Bokary Allaye Kelly, Sylvie Gourlet-Fleury, Nicolas Picard, Jean-Marc
Bouvet. Impact of farmers practices on ecological processes of Vitellaria
paradoxa (shea tree) in the parkland of southern Mali. Meeting the
Challenge: Silvicultural Research in a Changing World, IUFRO Division
1 Conference, Montpellier, France, June 14-18, 2004.
17. Sylvie Gourlet-Fleury, Guillaume Cornu, Sébastien Jésel, Hélène Des-
sard, Jean-Gaël Jourget, Lilian Blanc, Nicolas Picard. Using models for
predicting recovery and assess tree species vulnerability in logged tropi-
cal forests. Meeting the Challenge: Silvicultural Research in a Changing
World, IUFRO Division 1 Conference, Montpellier, France, June 14-18,
2004.
18. Nicolas Picard, Avner Bar-Hen. Étude de distances entre essences fo-
restières basées sur des dissimilarités entre nuages de points. Séminaire
du groupe de travail sur les statistiques spatiales du laboratoire de
mathématiques d’Orsay. Paris, INA-PG, 25 novembre 2003.
19. Denis Gautier, Didier Bazile, Nicolas Picard, Bernard Mallet. The co-
evolution of sahelian savanna and parkland: Is it occuring? Tropical
Savannas and Seasonally Dry Forests: Ecology, Environment and De-
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velopment, International Conference, Edinburgh Centre for Tropical Fo-
rests, Edinburgh, 14-20 September 2003.
20. Avner Bar-Hen, Nicolas Picard, Yann Guédon. Modèles d’Usher d’ordre
2. Réunion du GDR CoReV. Paris, INA-PG, 17 janvier 2002.
21. Nicolas Picard, Sylvie Gourlet-Fleury, Plinio Sist. Splitting species groups
between model components to model the dynamics of a tropical rain-
forest. Reality, Models and Parameter Estimation – The Forestry Sce-
nario, IUFRO (units 4.01 and 4.11), Instituto Superior de Gestão, and
Instituto Superior de Agronomia, Sesimbra, Portugal, 2-5 June 2002.
22. Nicolas Picard, Alain Franc. Are ecological groups of species optimal
for forest dynamics modelling? EuroWorkshop Functional Groupings
of Tropical Trees: Simplifying Species Complexity as an Aid to Un-
derstanding Tropical Forests, Edinburgh Centre for Tropical Forests,
Heriot-Watt University, Edinburgh, UK, December 10-13, 2001.
23. Alain Franc, Sylvie Gourlet-Fleury, Nicolas Picard. Modelling tropi-
cal rainforest dynamics. Forest Biometry, Modelling and Information
Science, IUFR0 4.11 Conference, University of Greenwich, Greenwich,
June 25-29, 2001.
24. Alain Franc, Nicolas Picard. Agrégation spatiale et fonctionnelle en fo-
rêt tropicale humide : cas de la forêt de Paracou. Les niveaux d’organi-
sation en biologie : enjeux et perspectives, xxie Séminaire de la Société
Française de Biologie Théorique, Muséum National d’Histoire Naturelle
de Paris, Paris, 14-16 juin 2001.
25. Plinio Sist, Jean-Guy Bertault, Nicolas Picard. Why minimum diameter
cutting alone cannot fit with RIL objectives? International Conference
on the Application of Reduced-Impact Logging to Advance Sustainable
Forest Management, Kuching, February 26-March 1, 2001, Asia-Pacific
Forestry Commission, FAO.
26. Sylvie Gourlet-Fleury, Guillaume Cornu, Hélène Dessard, Nicolas Pi-
card, Plinio Sist. Forest dynamics models in French Guiana to answer
practical forest management issues. Integrated Management of Neotro-
pical Rain Forests by Industries and Communities: Applying Research
Results, Involving Stakeholders and Defining Policy. IUFRO Interna-
tional Symposium, Belém, Pará, Brazil, December 4-7, 2000, sponsored
by EMBRAPA, CIFOR and CATIE.
27. Nicolas Picard, Alain Franc. Deriving functional groups in tropical rain-
forest with perfect aggregation – Some methods and a case study in
french Guiana. Functional Groups: Concepts and Applications, Mont-
pellier, 25-26 September 2000, colloque organisé par la Société Fran-
çaise d’Écophysiologie et le Centre d’Écologie Fonctionnelle et Évolu-
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tive (CEFE).
28. Nicolas Picard, Avner Bar-Hen. Découpage d’une parcelle forestière en
placettes indépendantes. xxxiie Journées de Statistique, Société Fran-
çaise de Statistique, Fès, Maroc, 15-19 mai 2000, p.630-632.
29. Nicolas Picard. Agrégation en groupes d’espèces. Réunion du GDR Co-
ReV. Paris, INA-PG, 24-25 février 2000.
30. Nicolas Picard. Passage d’un modèle arbre avec interactions indépen-
dantes des distances à un modèle de distribution. Réunion du GRD
CoReV. Paris, INA-PG, 25-26 novembre 1999.
31. Nicolas Picard. Mixing individual and distribution descriptions to mo-
del the dynamics of a tropical rain-forest.Workshop on the Dynamics of
Heterogeneous Stands. Dynamics, Structure and Function. Paris, ECO-
FOR / ENGREF, September 30-October 1, 1999.
32. Alain Franc, Nicolas Picard. Aggregation and desaggregation between
individual-based and distribution-based models – A case study on Para-
cou experimental plots, French Guiana. Long-Term Observations and
Researches in Forestry, IUFRO - CATIE, Costa Rica, 23-26 février
1999.
33. Nicolas Picard, Alain Franc, Avner Bar-Hen. Spatial pattern induced by
asymmetric competition: a modelling approach. Alcalá 1st Internatio-
nal Conference on Mathematical Ecology, Alcalá de Henares, Espagne,
4-8 septembre 1998.
34. Nicolas Picard. Modèles de trouées et échelle de modélisation de la dy-
namique d’un peuplement hétérogène : état de l’art et quelques pistes.
Séminaire d’ECOFOR, Seignosse, 2-6 juin 1997.
35. Nicolas Picard, Louis Houde. Caractérisation de répartitions bivariées.
xxixe Journées de Statistiques, ASU, Carcassone, 26-30 mai 1997, p.649-
652.
36. Nicolas Picard. Structuration spatiale des essences forestières. Sémi-
naire Silvolab, Kourou, 24-30 mars 1996.
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Encadrement d’étudiants
Résumé des encadrements :
– 1 thèse (en cours)
– 3 stages de DEA ou M2 recherche
– 2 stages de maîtrise
– 3 stages d’écoles d’ingénieurs (dont 1 stage de fin d’études)
– 3 comités de thèse
Les durées indiquées entre parenthèses correspondent au temps effectif pen-
dant lequel j’ai encadré l’étudiant, pas forcément à la durée totale du stage
lorsqu’il y a co-encadrement. À cela s’ajoutent divers appuis ponctuels à des
thésards et stagiaires. Le plus significatif de ces appuis, qui s’est soldé par une
publication, a été donné à Olivier Flores, alors en thèse au sein de l’équipe
« Dynamique des forêts naturelles » du Cirad. La thèse d’Olivier Flores,
intitulée « Déterminisme de la régénération chez quinze espèces d’arbres tro-
picaux en forêt guyanaise : les effets de l’environnement et de la limitation
par la dispersion », était dirigée par Sandra Lavorel avec un co-encadrement
de Sylvie Gourlet-Fleury. Elle a été soutenue le 27 octobre 2005 à l’université
de Montpellier 2.
Publication : Olivier Flores, Sylvie Gourlet-Fleury, Nicolas Picard (2006). Lo-
cal disturbance, forest structure and dispersal effects on saplings distributions
of light-demanding and shade-tolerant species in a French Guianian forest.
Acta Œcologica, 29(2):141-154.
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3.1 Thèses
Mélanie Zetlaoui (depuis décembre 2003). Sujet : estimation des inter-
valles de confiance des prédictions des modèles matriciels de dynamique fo-
restière (modèle de Usher et modèle densité-dépendant), induits par la va-
riabilité d’échantillonnage ; amélioration des estimateurs des probabilités de
transition de ces modèles (robustesse, biais et variance). Thèse de doctorat de
l’université de Paris 11-Orsay, école doctorale de mathématique. Co-direction
Avner Bar-Hen (directeur principal) et Nicolas Picard.
Publication : Mélanie Zetlaoui, Nicolas Picard & Avner Bar-Hen. Robustness
of the estimators of transition rates for stage-classified matrix models. Com-
putational Statistics and Data Analysis, in press.
Acte de colloque : Mélanie Zetlaoui, Avner Bar-Hen & Nicolas Picard. Robus-
tesse des estimateurs des taux de transition d’un modèle matriciel structuré
en classes d’état. 38e Journées de Statistique de la Société Française de Sta-
tistique, Clamart, 29 mai-2 juin 2006.
3.2 Stages de DEA et M2
Pierrette Chagneau (2006, 4 mois). Optimisation sous contraintes spa-
tiales ; application à la mise en place de parcelles permanentes de suivi des
forêts tropicales humides. M2 recherche en biostatistiques, université Mont-
pellier 2. Co-encadrement Frédéric Mortier et Nicolas Picard.
Pierrette Chagneau poursuit en thèse à partir de septembre 2006. Sa thèse
s’intitule « Prédiction de la répartition spatiale de différents arbres en forêt
tropicale humide à l’aide de processus ponctuels hétérogènes » et dépend
de l’école doctorale Information, Structures, Systèmes de l’université Mont-
pellier 2, sous la direction de Jean-Noël Bacro avec comme co-encadrants
Frédéric Mortier et Nicolas Picard.
Mélanie Zetlaoui (2003, 3 mois). Stabilité des modèles d’Usher. DEA de
statistiques, université Paris 11-Orsay. Co-encadrement Avner Bar-Hen et
Nicolas Picard.
Publication : M. Zetlaoui, N. Picard & A. Bar-Hen (2006), Asymptotic dis-
tribution of stage-grouped models, Mathematical Biosciences, 200(1):76–89.
Gaëlle Lahoreau (2001, 1 mois). Prise en compte de l’espace dans la mo-
délisation de la dynamique herbe / arbre en savane – Étude théorique. DEA
d’écologie, INA-PG. Co-encadrement Alain Franc et Nicolas Picard.
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Gaëlle Lahoreau a poursuivi avec une thèse de doctorat intitulée « Survie
des jeunes arbres en savane : impact du feu et de l’hétérogénéité environ-
nementale » dans le laboratoire de biogéochimie et d’écologie des milieux
continentaux de l’École Normale Supérieure de Paris, sous la direction de
Jacques Gignoux. Elle a soutenu sa thèse le 16 décembre 2005.
3.3 Stages de maîtrise
Nicolas Verzelen (2004, 6 mois). Dégradation du modèle SELVA. Stage
de maîtrise, École Normale Supérieure de Paris.
Publication : N. Verzelen, N. Picard & S. Gourlet-Fleury, Approximating
spatial interactions in a model of forest dynamics as a means of understanding
spatial patterns, Ecological Complexity, in press.
Nicolas Verzelen a poursuivi avec le DEA de statistiques de l’université
Paris 11-Orsay et est actuellement inscrit en thèse de doctorat dans cette
même université (laboratoire de mathématiques).
Anne Ferment (1999, 3 mois). Comparaison de différentes méthodes d’es-
timation de l’environnement lumineux et de description de la structure de la
canopée. Maîtrise de biologie des populations et des écosystèmes, université
Paris 11-Orsay. Co-encadrement Sylvie Gourlet-Fleury et Nicolas Picard.
Publication : A. Ferment, N. Picard, S. Gourlet-Fleury & C. Baraloto (2001)
A comparison of five indirect methods for characterizing the light environ-
ment in a tropical forest. Annals of Forest Science, 58(8):877-891.
Anne Ferment a poursuivi par un DESS et travaille actuellement pour
une collectivité territoriale en Champagne.
3.4 Stages d’écoles d’ingénieurs
Haroun Abdoulaye Adam (2002, 8 mois). Typologie des formations sou-
daniennes en vue d’une estimation de leur productivité – Cas du plateau de
Sokouna. Stage de fin d’études, Institut Polytechnique Rural de Katibougou
(IPR/IFRA), Koulikoro, Mali. Co-encadrement Moussa Karembé et Nicolas
Picard.
Publication : N. Picard, K. Guéguen, H. Abdoulaye, D. Diarisso, M. Karembé,
P. Birnbaum, R. Nasi (2005). Tree formations in relation with soil and grasses
in a dry savanna in Mali, West Africa. African Journal of Ecology, 43(3):201-
207.
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Haroun Abdoulaye travaille actuellement pour un ONG dans le Darfour
tchadien.
Katell Guéguen (2002, 4 mois). Approche pédologique de la typologie des
savanes soudaniennes en vue d’estimer leur productivité – Cas du terroir de
Sokouna. Stage d’initiation à la recherche, École Supérieure d’Ingénieurs et
de Techniciens Pour l’Agriculture (ESITPA), Rouen.
Publication : N. Picard, K. Guéguen, H. Abdoulaye, D. Diarisso, M. Karembé,
P. Birnbaum, R. Nasi (2005). Tree formations in relation with soil and grasses
in a dry savanna in Mali, West Africa. African Journal of Ecology, 43(3):201-
207.
Katell Guéguen termine actuellement ses études à l’ESITPA.
Gaëlle Lahoreau (2000, 3 semaines). Modélisation de la dynamique d’un
peuplement forestier avec un modèle à compartiments – Dispositif de M’baïki
en République Centrafricaine. Stage du module INIP, Institut National Agro-
nomique Paris-Grignon (INA-PG), Paris. Co-encadrement Sylvie Gourlet-
Fleury et Nicolas Picard.
Publication : G. Lahoreau, N. Picard & S. Gourlet-Fleury (2002). Grouping
species to model forest dynamics: a case study of a forest in the Central
African Republic. Bois et Forêts des Tropiques, 271(1):89-100.
3.5 Comités de thèse
Matthieu Delcamp. Sujet : caractérisation et utilisation de groupes fonc-
tionnels d’arbres en forêt tropicale humide pour la prédiction de la dyna-
mique forestière après perturbation ; étude comparée de la réponse de deux
écosystèmes forestiers (guyanais et africain). Thèse de doctorat de l’univer-
sité Montpellier 2. Directeur de thèse : Éric Garnier. Équipe d’acceuil : UPR
n◦37 du Cirad (Sylvie Gourlet-Fleury).
Mélanie Zetlaoui. Cf. ci-dessus.
Marie-Ange Ngo Bieng . Sujet : construction d’un modèle de structure
permettant de passer de l’échelle de l’individu à celle du peuplement ; ap-
plication aux peuplements mélangés pin sylvestre-chêne. Thèse de doctorat
de l’ENGREF. Directeur de thèse : Jean-François Dhôte. Équipe d’acceuil :
équipe LISC du Cemagref (François Goreaud) et équipe FOSFOR du Cema-
gref (R. Allain).
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Deuxième partie
Synthèse des travaux de recherche
et perspectives
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“En ce temps-là [...] il y avait sur les montagnes de grandes
forêts, dont il reste encore aujourd’hui des témoignages vi-
sibles. Si, en effet, parmi les montagnes, il en est qui ne
nourrissent plus que des abeilles, il n’y a pas bien long-
temps qu’on y coupait des arbres propres à couvrir les plus
vastes constructions, dont les poutres existent encore. Il y
avait aussi beaucoup de grands arbres à fruits et le sol pro-
duisait du fourrage à l’infini pour le bétail. Il recueillait
aussi les pluies annuelles de Zeus et ne perdait pas comme
aujourd’hui l’eau qui s’écoule de la terre dénudée dans la
mer.”
Platon, Critias, 111c
Vers des modèles de dynamique
forestière de plus en plus fins?
Il peut y avoir plusieurs raisons de vouloir modéliser la dynamique d’une
forêt naturelle tropicale. L’écologue y cherchera des éclairages pour mieux
comprendre le fonctionnement de l’écosystème forestier ; le forestier y cher-
chera un outil pour quantifier la production et la productivité des peuple-
ments ; le bio-mathématicien y cherchera des systèmes dynamiques aux pro-
priétés curieuses et ayant une finalité appliquée. Pour ma part, ce sont prin-
cipalement les deux dernières raisons qui ont guidé mon travail de recherche
depuis 1996. Ayant choisi de travailler au Cirad, la finalité appliquée de mes
travaux de recherche reste une priorité. Ces travaux doivent donc être abor-
dés dans l’optique de la gestion des peuplements forestiers tropicaux, qui
doit elle-même être replacée au sein des sciences forestières, principalement
la dendrométrie (Pardé & Bouchon, 1988), avec son jargon, ses lois et ses
techniques propres.
De la table de production chinoise du 17e siècle pour les peuple-
ments homogènes...
Évaluer la production des peuplements forestiers, c’est-à-dire la quantité
de matière (bois, biomasse, feuillage...) produite depuis un instant d’origine,
est essentiel pour la gestion durable de ces peuplements. C’est en fonction
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de la production que seront raisonnés les prélèvements, de manière à assu-
rer une évolution cyclique stationnaire de la ressource (la période du cycle
étant la durée de rotation des forestiers). D’un point de vue économique la
rentabilité de la filière en dépend, tandis que d’un point de vue écologique la
conservation de l’écosystème forestier en dépend, les deux pouvant être liés
via les critères de certification du bois. Dans les forêts tempérées, l’évalua-
tion de la production des peuplements par les gestionnaires forestiers est une
pratique ancienne : depuis le 17e siècle en Chine et depuis le 18e siècle en Eu-
rope centrale selon Stoyan & Penttinen (2000). Les forestiers se sont efforcés
depuis longtemps de définir des invariants pour les peuplements homogènes
(c’est-à-dire monospécifiques équiennes). Par ordre décroissant de généralité,
on trouve ainsi :
– la loi de Eichhorn (1904) qui prédit, dans une zone climatique donnée,
la production en fonction de la hauteur dominante du peuplement,
indépendamment de la station et de la sylviculture ;
– les courbes de fertilité qui prédisent, dans une zone climatique donnée,
la hauteur dominante du peuplement en fonction de son âge et de la
station, indépendamment de la sylviculture ;
– les tables de production et diverses relations surface terrière–hauteur
dominante ou surface terrière–âge, qui sont établies dans une zone cli-
matique donnée en fonction de l’âge ou de la hauteur dominante, de la
station et de la sylviculture.
Toutes ces relations peuvent être considérées comme des modèles de peuple-
ment, dans la mesure où elles relient entre elles des caractéristiques du peu-
plement (âge, hauteur dominante, surface terrière, densité, etc.) Les tables de
production sont l’outil de gestion de référence pour les peuplements homo-
gènes, ce qui englobe la plupart des forêts européennes et les plantations en
zone tropicale. Leur seule restriction est d’être tributaire d’une sylviculture :
il y a en principe autant de tables de production qu’il y a de sylvicultures,
et les tables publiées reposent généralement sur la sylviculture jugée opti-
male. Une alternative sont les tables de production généralisées, qui ne sont
ni plus ni moins que des modèles de peuplement désagrégatifs capables de
prédire l’évolution des caractéristiques globales du peuplement en fonction
de la sylviculture appliquée.
... au « flight simulator » forestier d’aujourd’hui pour les peuple-
ments hétérogènes
Tout ce panel d’outils de prédiction de la production, que l’on rassem-
blera désormais sous le nom de modèles de peuplement, se heurte aux forêts
naturelles qui sont, sauf exception (comme certains peuplements d’okoumés
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au Gabon par exemple), des peuplements hétérogènes, c’est-à-dire mélangés
et/ou inéquiennes. Caractériser un peuplement forestier qui comporte plu-
sieurs espèces et des arbres de tous âges et de toutes dimensions par des
variables globales telles que la hauteur dominante ou la surface terrière n’a
guère de sens, et il va de soi que des modèles plus détaillés que les modèles
de peuplement sont alors nécessaires pour prédire la production. C’est pour
cette raison que les premiers modèles individuels (Newnham, 1964) et de
distribution (Usher, 1966) sont apparus dans les années 60 (Stoyan & Pent-
tinen, 2000; Parrott & Lange, 2004). Ces modèles sont plus que des outils
pour prédire la production : ils décrivent en fait la dynamique de la forêt,
qui est généralement décomposée en trois étapes : recrutement, croissance et
mortalité.
Depuis le travail de Munro (1974), il est habituel de classer les modèles de
dynamique forestière selon le niveau de description du peuplement forestier
auxquels ils se réfèrent (Dale et al., 1985; Vanclay, 1994; Houllier, 1995; Franc
et al., 2000; Porté & Bartelink, 2002). On distingue ainsi :
– les modèles arbre (ou individu-centrés, qui est le qualificatif plus général
utilisé en écologie) lorsque la trajectoire de chaque individu est décrite
et prédite ;
– les modèles de distribution lorsque l’information relative à chaque in-
dividu est agrégée en une distribution à l’échelle de la population, par
exemple des effectifs par classe de diamètre ;
– les modèles de peuplement, ou modèles arbre moyen, lorsque la distri-
bution est elle-même réduite à un ou plusieurs de ses moments (typi-
quement la moyenne).
Cette classification n’est du reste par propre à la foresterie mais s’étend à
l’écologie (DeAngelis & Gross, 1992; Gertsev & Gertseva, 2004), et plus géné-
ralement à tout système composé de populations et d’individus (Huston et al.,
1988). Indépendamment du niveau de description, les modèles peuvent être
classés selon le type d’interactions pris en compte (Czárán & Bartha, 1992) :
pas d’interactions, interactions indépendantes des distances, ou interactions
dépendantes des distances. Depuis les années 70, le nombre de modèles de
dynamique forestières de tous types a explosé. Une tendance s’est dessinée
vers des modèles de plus en plus fins, avec le credo que la reproduction des
processus de dynamique forestière avec le plus détails possibles permettrait
de mieux prédire l’évolution des forêts (Bossel, 1991). Aux indices de com-
pétition pour la lumière ont ainsi succédé les modèles de transfert radiatif
(Pacala et al., 1993; Courbaud, 1997), aux probabilités de mourir a succédé
la description des chutes des arbres et des ouvertures de la canopée (Bos-
sel & Krieger, 1991), etc. Le point d’aboutissement de cette vision serait
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l’adaptation à la forêt d’un « flight simulator », intégrant réalisme poussé
et interactivité (Hauhs et al., 2003; Parrott & Lange, 2004). Simultanément
des détracteurs à cette approche réductionniste sont apparus, soulignant la
complexité atteinte par les modèles et la difficulté à les utiliser de façon effi-
ciente. L’intérêt des modèles individu-centrés n’a cependant jamais été remis
en cause, tant ils ont permis d’identifier des nœuds dans la compréhension du
fonctionnement de l’écosystème forestier. Quoi qu’il en soit, le débat dépasse
largement la foresterie et concerne plus généralement les modèles en écologie
(Grimm, 1999; Van Nes & Marten Scheffer, 2005).
Où placer le curseur du niveau de description?
La question du choix du niveau de description des peuplements tropicaux
pour les modèles de dynamique forestière a été le fil conducteur de mes tra-
vaux de recherche depuis 1996. Ma position aujourd’hui est que les modèles
de distribution sont suffisamment détaillés dans l’optique, sinon de gestion,
du moins de prédiction de la production forestière tropicale. Cette position,
à contre-courant peut-être de l’opinion majoritaire chez les modélisateurs fo-
restiers, découle de plusieurs résultats. Il y a tout d’abord des considérations
très appliquées, résultant de la confrontation avec les pratiques d’aujour-
d’hui des gestionnaires forestiers tropicaux et de comparaisons de modèles.
Ces résultats appliqués feront l’objet du premier chapitre. Il y a ensuite des
considérations plus théoriques, issues de la théorie de l’agrégation. Celles-
ci feront l’objet des deux chapitres suivants, où l’on verra comment passer
de l’individu à la distribution (agrégation) ou de la distribution à l’indi-
vidu (désagrégation). Les deux derniers chapitres développent des méthodes
de modélisation qui découlent du choix de la distribution comme niveau de
description. Un chapitre est consacré au traitement de la diversité spécifique,
qui est particulièrement élevée dans les forêts tropicales, tandis que le dernier
chapitre s’attarde sur les modèles de distribution.
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1
Le principe de parcimonie
Mes travaux au Cirad m’ont amené, en collaboration avec des collègues ou
des étudiants, à développer différents modèles de dynamique forestière que ce
soit en Guyane française sur le site de Paracou (Gourlet-Fleury et al., 2004,
2005b), en République Centrafricaine sur le site de M’baïki (Lahoreau et al.,
2002) ou en Indonésie sur le site de Strek (Sist et al., 2003b), afin de répondre
à des question appliquées de gestion. La perspective appliquée de gestion était
également la motivation centrale du projet qui m’a conduit en expatriation
au Mali de 2000 à 2004, mais dans le cas de ce projet malien les retards du
financement ne nous ont pas permis d’atteindre l’étape de la modélisation.
Ces résultats appliqués, dont quelques exemples sont présentés succinctement
dans ce chapitre, ont alimenté trois idées : (i) les modèles de distribution
sont les plus proches formellement des formules utilisées aujourd’hui par les
gestionnaires forestiers ; (ii) ils permettent, d’un point de vue technique, de
répondre aux questions soulevées par les gestionnaires forestiers ; et (iii) leurs
prédictions sont de qualité comparable à celles de modèles plus détaillés.
1.1 Adéquation avec les pratiques des gestion-
naires
Force est de constater aujourd’hui que, à de rares exceptions près, les
gestionnaires de la forêt tropicale n’utilisent pas de modèles de dynamique
forestière au sens où l’entendent les modélisateurs (la situation étant moins
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tranchée dans le monde tempérée ; Peng, 2000). On pourrait s’étendre lon-
guement sur les raisons de cette non-utilisation : les gestionnaires obéissent
à une logique purement économique, et l’investissement dans l’appropriation
d’un modèle de dynamique forestière ne leur semble pas rentable ; il n’y a
pas de contrainte légale pour forcer l’utilisation de modèles (comme il y en
a pour les diamètres minimum d’exploitabilité par exemple) ; il y a un blo-
cage psychologique, les gestionnaires ne « croyant » pas aux modèles ; etc.
Quoi qu’il en soit, expliciter précisément les raisons de la non-utilisation des
modèles est hors de notre propos.
Il faut de plus rester modeste quant à l’apport des modèles de dynamique
forestière dans la gestion durable des forêts tropicales : la prédiction de la
production forestière n’est qu’un petit bout de la chaîne de traitements cor-
respondant à l’aménagement forestier. Les gains de précision éventuels dans
les prédictions des modèles doivent ainsi être mis en vis-à-vis des approxima-
tions faites dans le reste de la chaîne de traitements.
La gestion actuelle des forêts tropicales peut être ramenée à un problème
à trois variables : l’intensité d’exploitation (en partie contrainte par le dia-
mètre minimum d’exploitabilité de chaque espèce), la durée de rotation, et
le stock de bois reconstitué à la fin de chaque rotation. Les aménagistes au-
jourd’hui, dans la plupart des cas, prédisent la troisième de ces variables en
fonction des deux premières à l’aide de formules dites « de reconstitution
du stock », qui sont soit explicites comme la formule de l’aménagement pi-
lote intégré de Dimako au Cameroun (Durrieu de Madron et al., 1998), soit
cachées au sein de logiciels d’aménagement forestier comme Tiama (1999).
Ces formules de reconstitution du stock prédisent le stock de bois au-dessus
du diamètre minimum d’exploitabilité (dme) en fonction du stock compris
entre le diamètre minimum d’inventaire (dmi) et le dme : un décalage de la
distribution diamétrique s’opère du fait de la croissance en diamètre tandis
qu’une partie des effectifs disparaît par mortalité. Le recrutement n’est pas
pris en compte, de sorte que les projections ne peuvent être faite qu’à moyen
terme (le temps que le dmi rejoigne le dme). Ces formules de reconstitution
du stock peuvent être vues comme des modèles de distribution très simplifiés
où tout est constant : la vitesse de croissance en diamètre est constante, le
taux de mortalité est constant, et le flux de recrutement est nul. Dans cette
vision des choses, les gestionnaires forestiers font, comme Monsieur Jourdain,
des modèles sans le savoir.
Les modèles de distribution sont ainsi très proches formellement des for-
mules utilisées aujourd’hui par les gestionnaires forestiers. Ils paraissent alors
comme les plus à même de lever le blocage « psychologique » des gestion-
naires, en se présentant comme des outils mathématiques très apparentés à
ceux dont les gestionnaires sont familiers.
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1.2 Les modèles de distribution peuvent tester
des scénarios d’exploitation
Dans le contexte actuel où la gestion des forêts tropicales est ramenée
à un problème à trois variables (intensité d’exploitation, durée de rotation,
stock de bois), les modèles de distribution permettent de tester différents
scénarios d’exploitation afin de répondre à des questions telles que : quelles
combinaisons d’intensité de coupe et de durée de rotation assure la durabilité
de la ressource? Quel scénario maximise le volume de bois extrait annuelle-
ment en moyenne sur une rotation? À titre d’exemple, la figure 1.1 présente
les réponses à ces questions que nous avons obtenues à l’aide d’un modèle
matriciel calibré sur le dispositif de Strek en Indonésie (Sist et al., 2003b).
Ce modèle matriciel a pour spécificité d’être densité-dépendant (les probabi-
lités de transition et les taux de recrutement dépendent de la surface terrière
totale), de comporter trois groupes d’espèces (espèces pionnières, diptéro-
carpacées sauf les espèces du genre Vatica, et les autres espèces y compris
le genre Vatica), d’avoir un taux de mortalité accru après exploitation pour
tenir compte des dégâts collatéraux d’exploitation, et d’avoir des paramètres
estimés par régression sur données répétées (les parcelles du dispositif sont
suivies de façon longitudinale dans le temps).
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Fig. 1.1 – (a) Durée de rotation durable ( i.e. qui assure un renouvellement
durable de la ressource) en fonction de l’intensité d’exploitation, et (b) vo-
lume de diptérocarpacées extrait annuellement (moyenne sur une rotation) en
fonction de l’intensité d’exploitation, pour la durée de rotation durable don-
née dans le graphique (a). Chaque point représente la prédiction obtenue à
l’aide d’un modèle matriciel densité-dépendant en prenant comme état initial
une des placettes du dispositif de Strek en Indonésie (Sist et al., 2003b).
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La figure 1.1 montre que la durée de rotation durable augmente avec l’in-
tensité d’exploitation, alors que le volume annuel extrait reste approxima-
tivement constant (une intensité d’exploitation plus forte étant compensée
par une durée de rotation durable plus longue). Elle montre que le système
sylvicole TPTI en vigueur en Indonésie, basé sur une durée de rotation de 35
ans, n’est compatible qu’avec une intensité d’exploitation modérée d’au plus
8 tiges par hectare, alors même que le TPTI prévoit l’exploitation de toutes
les tiges des essences commerciales de plus de 50 cm de diamètre à 1 m 30,
ce qui représente une intensité d’exploitation moyenne plus forte (Sist et al.,
2003a,c).
Les prédictions du modèle peuvent bien entendues être remises en cause
selon le degré de fiabilité que l’on accorde au modèle, mais cela ne remet
pas en cause l’adéquation du niveau de description utilisé avec les besoins
des gestionnaires. En outre, le niveau de description de la distribution est
cohérent avec les données d’inventaire récoltées par les aménagistes.
1.3 Qualité des prédictions
Il a été dit que le niveau de description des modèles n’avait pas néces-
sairement à être mis en adéquation avec les pratiques des gestionnaires, le
modèle pouvant être une boîte noire semblable à une voiture, le modélisateur
étant le mécanicien et l’utilisateur n’ayant pas besoin de savoir ce qu’il y a
dans le moteur. Mais des interrogations surviennent tout de même si la 2CV
va aussi vite que la Ferrari ou est aussi confortable que la Rolls Royce. Le
choix du niveau de description doit donc aussi être guidé par le principe de
parcimonie. À titre d’exemple, les figures 1.2 et 1.3 comparent les prédictions
de deux modèles calibrés indépendamment l’un de l’autre sur le même jeu de
données, l’un étant un modèle arbre (Selva, Gourlet-Fleury, 1997) et l’autre
un modèle matriciel (modèle de Favrichon, 1995 ou StoMat).
La figure 1.2 montre l’évolution après exploitation d’une parcelle du dis-
positif de Paracou en Guyane française, que ce soit l’évolution observée ou
celles prédites par les modèles. Les deux modèles sous-estiment la réaction
du peuplement, le décalage étant même plus marqué pour le modèle arbre
que pour le modèle matriciel. Le point ici n’est pas tant de dire que le mo-
dèle matriciel fait de meilleures prédictions que le modèle arbre (sur d’autres
parcelles du dispositif, c’est l’inverse), que de souligner que la qualité des
prédictions des deux modèles est semblable. De même la figure 1.3 compare
l’évolution prédite du nombre de tiges d’angélique (Dicorynia guianensis) de
plus de 60 cm de diamètre à 1 m 30 dans un scénario d’exploitation avec une
rotation de 42 ans, selon les modèles Selva (modèle arbre) et StoMat (modèle
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Fig. 1.2 – Évolution de la surface terrière et de la densité d’arbres : la ligne
pointillée et les points sont les évolutions observées à Paracou en Guyane
française entre 1984 et 2001 sur la parcelle 8, qui a subi une exploitation après
l’inventaire de 1986 ; la ligne en tirets retrace l’évolution prédite par le modèle
matriciel de Favrichon (1995) ; la ligne pleine retrace l’évolution prédite par
le modèle Selva de Gourlet-Fleury (1997). Les deux modèles prennent l’état
de la parcelle 8 en 1988 comme état initial. Figure adaptée des figures 3 et 4
(p.289–290) de Picard et al. (2004a).
matriciel). Les prédictions des deux modèles sont très voisines.
Dans la mesure où les deux modèles font des prédictions de qualité sem-
blable, le rasoir d’Occam tranche en faveur du plus simple. Les résultats que
nous avons obtenus en comparant les prédictions de modèles indépendants
ne montrent ainsi aucune nécessité d’utiliser des modèles plus détaillés que
les modèles de distribution.
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Fig. 1.3 – Évolution prédite du nombre
de tiges d’angélique (Dicorynia guia-
nensis) de plus de 60 cm de diamètre à
1 m 30 dans un scénario d’exploitation
avec une rotation de 42 ans : les points
sont les prédictions du modèle ma-
triciel StoMat (Gourlet-Fleury et al.,
2004) en fin de cycle, i.e. juste avant
exploitation) ; la ligne pleine retrace
l’évolution prédite par le modèle Selva
(Gourlet-Fleury, 1997). L’état initial
est l’état stationnaire de Selva. Fi-
gure adaptée de la figure 7 de Gourlet-
Fleury et al. (2005b).
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2
Agrégation
De l’individu à la distribution
Une fois le constat fait que modèles arbre et modèles de distribution font
des prédictions de qualité comparable, il se pose la question du lien théorique
entre modèle arbre et modèle de distribution. Cette question s’est en fait po-
sée au département forêts du Cirad antérieurement au constat, dès que le
modèle matriciel de Favrichon (1995) et le modèle arbre de Gourlet-Fleury
(1997) ont été disponibles sur le site de Paracou en Guyane. J’ai étudié ce
lien théorique dès ma thèse de doctorat, dans le cadre de la théorie de l’agré-
gation telle que définie par Iwasa et al. (1987, 1989); Gard (1988); Ritchie &
Hann (1997). Cette théorie ne fournit pas tant des résultats théoriques utiles
à la démarche qu’un cadre conceptuel servant de base aux réflexions. En par-
ticulier il s’est avéré très utile de replacer chaque calcul dans un diagramme
d’agrégation ou de désagrégation tel que ceux présentés dans les figures 2.1,
3.1, 4.2 ou 5.2.
L’agrégation de modèle a donc au départ été utilisée pour raisonner de
façon théorique le choix du niveau de description du modèle : si un modèle
individuel s’avère équivalent (dans le sens : l’agrégation est parfaite) à un
modèle de distribution, le rasoir d’Occam suggère de s’en tenir au modèle
de distribution. Cette première préoccupation rejoint du reste la raison pour
laquelle l’agrégation de modèles a à l’origine été développée en foresterie :
il s’agissait, dans le contexte des tables de production généralisées, de four-
nir au gestionnaire forestier un ensemble hiérarchisé de modèles permettant
de passer de façon cohérente d’un niveau de description à un autre (Da-
niels & Burkhart, 1988). Dans cette optique, c’est d’ailleurs avant tout la
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désagrégation qui a été utilisée pour prédire l’évolution de caractéristiques
détaillées du peuplement à l’aide d’un système dynamique reposant sur des
caractéristiques agrégées du peuplement (Ritchie & Hann, 1997). Les niveaux
connectés par les modèles désagrégatifs sont le niveau distribution et le niveau
peuplement (figure 5.2), ou le niveau arbre et le niveau peuplement (Pienaar
& Harrison, 1988; Zhang et al., 1993; Dhôte, 1994; McTague & Stansfield,
1994; Somers & Nepal, 1994).
D’autres utilités de l’agrégation nous sont ensuite apparues : (i) elle aide
à comprendre le fonctionnement d’un modèle individuel complexe (Van Nes
& Marten Scheffer, 2005), et (ii) elle permet de calibrer plus facilement les
modèles individuels complexes en explicitant la relation entre les processus
calibrés au niveau individuel et les propriétés émergentes (au sens de Edson
et al., 1981; Reuter et al., 2005) à l’échelle de la population. Le premier point
se réfère à une stratégie d’analyse des modèles complexes, pour identifier
ce qui, dans un modèle individuel complexe, est nécessaire pour maintenir
ses capacités prédictives (Deutschman, 1996). Le rôle de l’espace a souvent
été mis en question : les interactions spatialisées conduisent-elles à des com-
portements qui seraient impossibles à reproduire autrement ? Confondant
le modèle complexe avec la réalité, certains auteurs ont même posé le pro-
blème en termes d’identification des processus nécessaires au fonctionnement
de l’écosystème forestier (Pacala & Deutschman, 1995). Plus généralement,
l’approche est de simplifier un modèle complexe, par morceaux ou dans son
intégralité, pour en comprendre le fonctionnement (Murray, 2001; Van Nes
& Marten Scheffer, 2005).
Quant au second point, l’agrégation d’un modèle individuel en modèle
de distribution pourra permettre par exemple de comprendre le lien entre
les caractéristiques individuelles prises en compte dans le modèle individuel
et la distribution diamétrique qui en émerge. Il n’est en effet pas aisé de
prédire le comportement collectif qui va émerger d’un ensemble de règles
fixées au niveau individuel. Cette compréhension des propriétés émergentes
est d’autant plus importante que les modèles individuels, bien que calibrés
au niveau de l’individu, sont le plus souvent validés ou vérifiés au niveau
collectif de la population.
2.1 Une question d’espace?
Diagramme d’agrégation
Les deux niveaux de description considérés du peuplement forestier sont
l’individu (description détaillée) et la distribution (description agrégée). Je
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laisse de côté la question de l’espèce qui sera abordée ultérieurement. À
l’échelle individuelle, le peuplement est décrit par unN -uplet (z1(t), . . . ,zN(t))
de caractéristiques individuelles au temps t, où N est le nombre d’arbre dans
le peuplement, et z ∈ Rn où n est le nombre de variables individuelles.
Celles-ci incluent des variables de taille (diamètre, hauteur...), notées x, plus
éventuellement, dans le cas des modèles spatialisées, les coordonnées spatiales
q ∈ R2 des arbres. À l’échelle de la distribution, le peuplement est décrit par
une distribution continue f(x,t) sur les variables de taille, telle que f(x,t) dx
est le nombre d’arbres ayant les caractéristiques x ± dx au temps t. On
part d’emblée sur une distribution continue et non pas discrète parce que le
formalisme mathématique s’y prête mieux, que ce soit pour définir l’opéra-
teur d’agrégation ou pour définir le modèle au niveau de la distribution (les
modèles matriciels sont cantonnés aux distributions univariées). L’opérateur
d’agrégation α associe à un échantillon {z1, . . . ,zN} d’individus un estima-
teur de la distribution de leurs variables de taille. Pour faire un trait sur les
questions de variabilité d’échantillonnage, on considère que N →∞ (en pra-
tique, N  1). Prendre un nombre d’arbres infini permet aussi de justifier
qu’il y a réduction de dimension entre l’espace de départ RnN et l’espace
d’arrivée des fonctions de distribution. Dans la limite N → ∞, les deux es-
paces sont de dimension infinie mais l’espace d’arrivée est plus dense que
l’espace de départ puisqu’à une distribution donnée correspond une infinité
de populations. Le diagramme d’agrégation est représenté dans la figure 2.1
et la question que je me suis posée est de déduire le modèle de distribution
du modèle individuel de manière à rendre l’erreur d’agrégation aussi faible
que possible (Iwasa et al., 1987, 1989; Ritchie & Hann, 1997).
Niveau arbre : (z1(0), . . . ,zN(0))
modèle arbre
//
α

(z1(t), . . . ,zN(t))
α

Niveau distribution : f(x,0)
modèle de distribution
// f(x,t)
Fig. 2.1 – Diagramme d’agrégation d’un modèle arbre en un modèle de dis-
tribution.
Cas des modèles indépendants des distances
Dans le cas des modèles arbre indépendants des distances (z ≡ x), un
résultat diffus dans la littérature est que l’agrégation est parfaite dans la
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limite N → ∞ (Suzuki & Umemura, 1974; Kohyama, 1989, 1991; Clark,
1991; Hara & Wyszomirski, 1994; Uchmański & Grimm, 1996). Ce résultat
n’est pas à proprement parler nouveau dans la mesure où il fait appel à des
méthodes anciennes, mais il nous a néanmoins été nécessaire au départ de
rassembler ces différents éléments diffus en un tout cohérent. Dans le cas d’un
modèle de croissance déterministe de la forme :
dx
dt
= a(x,L) (2.1)
où L est un indice de compétition indépendant des distances, nous avons
clarifié que l’agrégation consiste à passer de l’observation des trajectoires
individuelles à l’observation des flux traversant chaque section de l’espace
des phases, puis à établir une équation de conservation sur chaque volume
de l’espace des phases (Franc et al., 2000; Picard & Franc, 2001). On obtient
alors une équation de Liouville (ou équation de transport ; Gardiner, 1985,
p.53) :
∂f
∂t
= −∇.(af)
La première partie du raisonnement est la même que celle qui, en mécanique
des fluides, consiste à passer du point de vue de Lagrange (suivi des trajec-
toires individuelles) au point de vue d’Euler (suivi d’un champ de vitesse
dans l’espace des phases). Pour tenir compte de la mortalité, il faut rajouter
un processus de Markov par saut ; on obtient alors l’équation de transport
avec puits :
∂f
∂t
= −∇.(af)−mf (2.2)
oùm est le taux de mortalité. Le recrutement intervient comme une condition
aux limites :
a f(.,t) = r(t)
en tout point de la bordure du support de la densité f .
Le même raisonnement tient, sous certaines conditions, pour les modèle
stochastiques. Reprenons le modèle arbre précédent auquel on ajoute un
terme stochastique :
dx
dt
= a(x,L) + diag(αw(t))
où α est une matrice n × n de terme général αij, et w(t) est une matrice
symétrique de terme général wij(t) telle que les wij(t) ≡ wji(t) sont des bruits
blancs indépendants (c’est-à-dire wij(t) dt = dWij(t) où Wij est un processus
de Wiener ou mouvement brownien). L’équation doit être comprise comme
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une équation différentielle stochastique d’Ito (Gardiner, 1985, chapitre 4). Le
pendant au niveau de la distribution de ce modèle individuel est l’équation
différentielle de Chapman-Kolmogorov :
∂f
∂t
=
1
2
t∇(Bf)∇−∇.(af)−mf (2.3)
où la matrice B a sur sa ie et sa je colonne (i 6= j) le terme αijαji et a comme
ie élément de sa diagonale principale
∑
k α
2
ik. Les éléments de la matrice B
s’interprètent facilement si on remarque que, xi étant le ie élément du vecteur
x des variables de taille et ∆xi sont accroissement pendant un pas de temps
infinitésimal ∆t :
Cov(∆xi,∆xj) =
∑
k
∑
k′
αikαjk′Cov(Wki(∆t),Wk′j(∆t))
=
{
αijαji∆t si i 6= j∑
k α
2
ik∆t si i = j
La matrice B est ainsi la limite lorsque ∆t tend vers zéro du rapport de la
matrice de variance-covariance de∆x sur∆t. Ce résultat est valable pour une
gamme de modèles stochastiques beaucoup plus large que le modèle à base
de bruits blancs présenté ici ; il suffit en fait que le processus stochastique
vérifie les conditions de continuité de Lindeberg (Gardiner, 1985).
Reformulation de l’indice de compétition
Le paragraphe précédent établit la correspondance entre les équations in-
dividuelles (de croissance, de mortalité et de recrutement) et le modèle à base
d’EDP qui décrit l’évolution de la distribution résumant les caractéristiques
individuelles. Les équations individuelles dépendent éventuellement d’un in-
dice de compétition indépendant des distances L. Pour boucler la boucle,
il reste à exprimer L non plus en fonction des caractéristiques individuelles
xi mais en fonction de la distribution f . Cela requiert de faire apparaître L
comme un estimateur empirique d’une quantité L(f) qui sera alors le pendant
de L dans le modèle de distribution.
Différents indices de compétition apparaissent dans les modèles arbre aux-
quels nous avons été confrontés. Un indice qui revient souvent est, à titre
d’exemple, le nombre L d’arbres de diamètre supérieur à l’arbre sujet ou la
surface terrière cumulée des arbres de diamètre supérieur à l’arbre sujet :
L(D; {D1, . . . ,DN}) =
N∑
k=1
h(Dk) I(Dk > D)
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avec h(Dk) = 1 dans le premier cas et h(Dk) = pi4D
2
k dans le second. L/N
est un estimateur empirique de l’espérance de h(D′)I(D′ > D), le diamètre
D′ étant tiré au hasard dans la population. Donc, d’après le théorème cen-
tral limite, il converge en probabilité lorsque N → ∞ vers ∫ h(x) I(x >
D) f(x)/N dx (la densité f est divisée par N pour la normaliser à un). D’où :
L(D; f) =
∫ ∞
D
h(x) f(x) dx
Dans la mesure où l’agrégation d’un modèle individuel indépendant des
distances en un modèle de distribution est parfaite, l’agrégation d’un modèle
individuel dépendant des distances en un modèle de distribution se ramène
à la question du rôle de l’espace : si les interactions spatialisées peuvent être
transformées en interactions non spatialisées sans changer les prédictions du
modèle, alors l’agrégation en un modèle de distribution sera parfaite. Com-
ment transformer des interactions spatialisées en interactions non spatialisées
sera l’objet du prochain paragraphe. On continuera, par abus de langage, à
parler d’agrégation pour cette transformation, bien qu’il n’y ait pas chan-
gement de niveau de description dans ce cas (modèle arbre dans les deux
cas).
2.2 Comment s’affranchir de l’espace
Transformer des interactions spatialisées en interactions non spatialisées
n’est pas une mince affaire. Nous avons été amenés à creuser quatre approches
plus ou moins emboîtées les unes dans les autres.
« Re-modélisation »
Une première méthode pour s’affranchir des interactions spatialisées con-
siste à utiliser le modèle dépendant des distances comme un générateur de
données, et à calibrer un modèle indépendant des distances sur les données
simulées (Acevedo et al., 1995, 1996; García, 2003; Wilson, 1996, 1998). Il
s’agit là d’une méthode aussi empirique que générale, qui peut en fait s’ap-
pliquer à tout type d’agrégation. Cette méthode ne porte apparemment pas
de nom dans la littérature, et nous la baptisons ici « re-modélisation ». Nous
n’avons utilisé cette approche que dans le cadre de la méthode ad hoc pré-
sentée ci-dessous.
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Approximation du champ moyen
L’approximation du champ moyen est une méthode héritée de la physique
statistique (Balian, 1993) et qui a diffusé dans l’écologie (Durrett & Levin,
1994; Pacala & Levin, 1997; Berec, 2002). Elle consiste à remplacer la variable
d’interaction dépendante des distances L par sa moyenne spatiale L∞ :
L∞(x; {x1, . . . ,xN}) = 1
ν(A)
∫
A
L(x,q; {(x1,q1), . . . ,(xN ,qN)}) dq
où x désigne, rappelons-le, les variables de taille, q les coordonnées spatiales,
et A représente le domaine d’étude de surface ν(A). L’approximation du
champ moyen repose sur une hypothèse forte, à savoir que le champ des in-
teractions est spatialement constant, de sorte que les interactions locales sont
égales aux interactions globales. Prenons l’exemple de l’indice de compétition
pour la croissance du modèle Selva (Gourlet-Fleury, 1997), qui représente la
densité d’arbres de diamètre supérieur à celui de l’arbre sujet dans un rayon
R autour de ce dernier :
LR(D,q) =
1
piR2
N∑
i=1
I(‖q− qi‖ ≤ R) I(Di > D) (2.4)
L’approximation du champ moyen conduit à (Picard & Franc, 2004) :
L∞(D) =
1
piR2 ν(A)
N∑
i=1
I(Di > D)
∫
A
I(‖q− qi‖ ≤ R) dq
=
1
ν(A)
N∑
i=1
I(Di > D) (2.5)
qui représente la densité, à l’échelle de la population, des arbres de diamètre
supérieur àD. Des exemples plus complexes peuvent être trouvés dans Pacala
& Deutschman (1995); Picard & Franc (2001); Berec (2002).
Une autre façon de réaliser l’approximation du champ moyen consiste à
faire tendre la portée du voisinage d’interaction vers l’infini (Lesne, 1996;
Pacala & Levin, 1997; Berec, 2002). L’approximation du champ moyen s’in-
terprète alors comme la situation où chaque arbre interagit avec tous les
arbres du peuplement. Pour reprendre l’exemple de Selva, on peut montrer
que pour toute distance h > R :
(1−R/h)2 Lh−R(D,q) ≤
∫
A
Uh(s,q)LR(D,s) ds ≤ (1 +R/h)2 Lh+R(D,q)
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où Uh(.,q) est la distribution uniforme sur le disque de rayon h centré en q
(mais tout noyau de lissage bidimensionnel conduirait à une inégalité sem-
blable). Lorsque h → ∞, le terme central converge vers la moyenne spa-
tiale de L tandis que les bornes inférieures et supérieures convergent vers
limR→∞ LR, ce qui prouve ce qui vient d’être dit.
L’approximation du champ moyen est facile à mettre en œuvre en termes
de calculs, mais les prédictions du modèle arbre indépendant des distances
ainsi obtenu s’écartent le plus souvent de celles du modèle dépendant des
distances (Pacala & Deutschman, 1995; Picard & Franc, 2001, 2004).
Méthode des moments
L’approximation du champ moyen faillit souvent à agréger les interac-
tions spatialisées car les hypothèses sous-jacentes sont trop simplificatrices.
La méthode des moments (aussi appelée fermeture des moments, ou équa-
tions des moments ; dans le cas d’un espace discrétisé en une grille de cellules,
cette méthode est connue sous le nom d’approximation par paires) est une
alternative qui requiert des hypothèses moins fortes. Cette méthode, comme
le champ moyen, est issue de la physique statistique avant d’essaimer en éco-
logie (Bolker & Pacala, 1997, 1999; Bolker et al., 2000; Dieckmann et al.,
1997, 2000; Levin & Pacala, 1997; Pacala & Levin, 1997; Law & Dieckmann,
1998, 1999; Law et al., 2003). Dans cette méthode, un état prédit par le
modèle au temps t est vue comme une réalisation d’un processus ponctuel
ergodique (Cressie, 1993). L’hypothèse d’ergodicité permet de confondre la
moyenne spatiale sur une prédiction du modèle avec l’espérance sur toutes les
réalisations possibles du modèle. De plus le processus ponctuel est supposé
homogène et isotrope. La méthode des moments a principalement été utilisée
pour des modèles théoriques et démographiques, c’est-à-dire que les indivi-
dus naissent et meurent mais ne sont pas décrits par leur taille (absence de
croissance). Une exception est le modèle Sortie, mais Pacala & Deutschman
(1995) ont fait dans leurs calculs, sans que cela ne soit dit explicitement, une
approximation qui les ramènent en fait au champ moyen. Notre apport a été
d’étendre le principe de cette méthode à des modèles structurés par taille
(Picard & Franc, 2001), ce qui revient à adjoindre au processus ponctuel une
marque.
Sans entrer dans les détails, les calculs consistent à discrétiser l’espace
en une grille de cellules infinitésimales, à faire un bilan des flux entrant et
sortant de chaque cellule (comme au chapitre 5), puis à prendre l’espérance
de chacun des termes de l’équation de conservation. Si N(q,x) est le nombre
(aléatoire) d’individus de taille x±∆x dans la cellule de taille infinitésimale
de surface ∆q centrée sur q (de sorte que lim∆q→0 1∆qE[N(q,x)] est l’intensité
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du processus ponctuel marqué sous-jacent), alors la méthode des moments
amène à calculer l’espérance du flux :
E[a(x,L)N(q,x)]
Les calculs se sont avérés en pratique inextricables pour des modèles réalistes
du fait (i) de la non-linéarité (le cas échéant) de la vitesse de croissance a et
(ii) de la dépendance du voisinage de compétition servant au calcul de L en q
vis-à-vis des valeurs de N sur les points aux alentours de q. Dans certains cas
simplifiés cependant, les calculs peuvent être menés à leur terme. L’équation
de conservation de l’intensité (moment d’ordre 1) du processus dépendra
alors d’un moment d’ordre 2 du processus. On pourra de la même manière
calculer (les calculs sont plus compliqués encore) une équation d’évolution
de ce moment d’ordre 2, qui dépendra d’un moment d’ordre 3, et ainsi de
suite. Pour « fermer » les moments, soit on négligera les moments à partir
d’un certain ordre, soit on reliera de façon empirique les moments d’un ordre
donné aux moments d’ordre inférieur.
La méthode des moments s’est avérée performante dans des situations
où le champ moyen faillissait. Mais son application reste limitée à des cas
relativement simples (vitesse de croissance linéaire, forme adéquate de l’indice
de compétition) où les calculs sont réalisables.
Méthode ad hoc
La méthode ad hoc que nous avons développée (directement ou indi-
rectement par l’encadrement d’étudiants ; Picard & Franc, 2004; Verzelen,
2004) est intermédiaire entre la méthode des moments et la méthode de « re-
modélisation » : elle emprunte à la méthode des moments ses hypothèses de
calcul mais utilise des relations empiriques calées sur des données simulées
lorsque les calculs butent sur un point de blocage. Elle consiste à remplacer
toute équation individuelle par son espérance sur l’ensemble des réalisations
possibles d’un processus ponctuel marqué, supposé ergodique, homogène et
isotrope, dont les réalisations sont les prédictions du modèle arbre dépendant
des distances. Ainsi l’équation de croissance individuelle (2.1) sera remplacée
par :
dx
dt
= E[a(x,L)]
La non-linéarité éventuelle de a sera circonvenue en faisant un développement
limité à l’ordre 2 par rapport à L :
E[a(x,L)] ' a(x,E(L)) + Var(L)
2
∂2a
∂L2
(x,E(L))
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Enfin la variance de L sera supposée être reliée à son espérance par une
relation puissance (Fairfield Smith, 1938; Taylor, 1961). Il ne reste alors plus
qu’à calculer E(L).
Reprenons l’exemple de l’indice de compétition pour la croissance (2.4)
de Selva :
E(LR) =
1
piR2
N∑
i=1
E[I(‖q− qi‖ ≤ R) I(Di > D)]
Comme les fonctions indicatrices valent zéro ou un, l’espérance de leur pro-
duit est égale à la probabilité que ‖q − q′‖ soit inférieur à R et que D′ soit
supérieur à D, où (D,q) est l’arbre sujet (fixé) et (D′,q′) est un arbre pris
au hasard. Comme la position des arbres n’est pas indépendante de leur dia-
mètre, cette probabilité ne se ramène pas à un produit de probabilités. On
introduit alors :
γ(D) =
Pr(‖q− q′‖ ≤ R |D′ > D)
Pr(‖q− q′‖ ≤ R) (2.6)
La probabilité du numérateur est relative au processus ponctuel marqué (et
dépend donc des diamètres) tandis que la probabilité du dénominateur est
relative au processus ponctuel non marqué (et ne dépend donc pas des dia-
mètres). En toute rigueur γ dépend également de la position q de l’arbre
sujet, mais l’hypothèse d’homogénéité spatiale du processus ponctuel permet
d’effacer cette dépendance. La fonction γ quantifie la compétition exercée par
le peuplement sur un arbre de diamètre D : si les diamètres sont indépen-
dants des positions des arbres (hypothèse d’étiquetage aléatoire ; Goreaud &
Pélissier, 2003), alors γ = 1. Si le nombre d’arbres plus grands que l’arbre
sujet dans son voisinage est plus élevé que sous l’hypothèse d’étiquetage aléa-
toire, alors γ > 1 et la compétition subie par l’arbre sujet est plus forte que
la « moyenne ». L’introduction de γ dans E(LR) conduit à :
E[LR(D,q)] = γ(D)
K(R)
piR2
L∞(D)
où K est la fonction K de Ripley (Cressie, 1993; Stoyan & Stoyan, 1994)
du processus ponctuel non marqué sous-jacent, et L∞ est l’expression (2.5)
de l’indice de compétition obtenue par l’approximation du champ moyen.
Ce calcul met en évidence une nouvelle interprétation de l’approximation
du champ moyen : celle-ci consiste à supposer qu’il n’y a pas de structure
spatiale, c’est-à-dire (i) que les arbres sont répartis selon un processus de
Poisson homogène et (ii) que les diamètres sont indépendants des positions
des arbres (étiquetage aléatoire). L’hypothèse (i) implique K(R) = piR2 tan-
dis que l’hypothèse (ii) implique γ(D) = 1, et on retrouve alors l’expression
de l’indice de compétition obtenue par l’approximation du champ moyen.
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Pour finir, les fonctions γ et K sont estimées de façon empirique à partir de
données simulées par le modèle arbre dépendant des distances.
D’autres exemples de calculs par la méthode ad hoc figurent dans le rap-
port de stage de Verzelen (2004) que j’ai encadré. Il apparaît dans chaque
cas une fonction semblable à γ qui caractérisent la compétition via la rela-
tion entre diamètres et positions des arbres. La méthode ad hoc s’est avérée
efficace dans des situations où l’approximation du champ moyen faillissait
(Picard & Franc, 2004).
2.3 Perspectives
Dans les situations auxquelles nous avons été confrontées, l’approxima-
tion du champ moyen ou, au pire, la méthode ad hoc ont toujours permis
de s’affranchir des interactions spatialisées sans que les capacités prédictives
du modèle arbre dépendant des distances soient affectées. Lorsque les inter-
actions sont de longue portée, l’approximation du champ moyen fait l’affaire
(Picard & Franc, 2004; Verzelen, 2004). Dans le cas d’interactions à courte
portée, l’espace se comporte comme un tampon atténuateur de la compé-
tition : au fur et à mesure que les arbres croissent, leur répartition spatiale
devient de plus en plus régulière, ce qui limite l’intensité de l’indice de com-
pétition. Cet effet rétro-actif de la compétition sur la répartition spatiale des
arbres est aussi bien prédit par les modèles arbre dépendant des distances
qu’observé dans la nature (Ford & Diggle, 1981; Picard et al., 2001; Neeff
et al., 2005). Il est traduit, dans la méthode ad hoc, par la fonction γ qui
décroît lorsque le diamètre augmente et prend des valeurs inférieures à un
pour les gros diamètres.
Cependant la littérature offre nombre d’exemples où les interactions spa-
tialisées ne peuvent pas circonvenues par les méthodes connues. Ces exemples
présentent souvent des bifurcations liées à de la percolation (Bascompte &
Solé, 1996; Matlack & Monde, 2004).
Des méthodes d’agrégation moins approximatives
Une première perspective consiste donc à rechercher des méthodes plus
performantes pour s’affranchir de l’espace. De nouvelles méthodes peuvent
être recherchées du côté de la physique statistique. Des méthodes comme
la hiérarchie BBGKY (du nom de ses auteurs : Born, Bogoliubov, Green,
Kirkwood, et Yvon) ou la re-normalisation peuvent paraître séduisantes, mais
elle s’appliquent dans des situations assez particulières (ondes de choc dans
les gaz pour la première, états critiques lors de transitions de phases pour la
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seconde). Établir un parallèle entre un peuplement forestier et des situations
aussi pathologiques serait un exercice acrobatique. Des améliorations des
méthodes existantes pourraient être tirées des avancées de la théorie des
processus ponctuels marqués, notamment en ce qui concerne la relation entre
la position des points et leur marque (Penttinen, 2004; Schlather et al., 2004).
Si l’environnement est hétérogène
Les méthodes d’agrégation présentées ici ont une limitation qu’il est fa-
cile d’identifier : les équations du système dynamique doivent être autonomes
vis-à-vis des coordonnées spatiales, ce qui signifie notamment que l’environ-
nement doit être spatialement homogène. Dès lors que l’environnement est
hétérogène et que l’on introduit une représentation spatialisée de cette hé-
térogénéité (une carte des sols par exemple), les équations deviennent non
autonomes vis-à-vis des coordonnées spatiales et les méthodes d’agrégation
ne sont plus valides. Cette limitation n’a pas réellement été une contrainte
dans le cas des modèles auxquels nous avons été confrontés, car ces modèles
ont été calibrés sur des données issues de parcelles permanentes de taille li-
mitée (de l’ordre d’un hectare), et aucune variable externe hétérogène n’a eu
à être introduite pour expliquer la dynamique.
Cette limitation soulève toutefois la question de l’échelle. L’hypothèse
d’homogénéité de l’environnement, qui a du sens quand on travaille à l’échelle
d’une parcelle permanente d’un hectare, n’est pas compatible avec les besoins
des aménagistes qui gèrent des concessions dont la surface peut faire plusieurs
centaines de milliers d’hectares. Une règle de trois des prédictions d’un mo-
dèle arbre sur un hectare par rapport à la superficie de la concession n’a
pas de sens, mais faire tourner un modèle arbre dépendant des distances sur
cent mille hectares n’est pas non plus possible. Le changement d’échelle a du
reste été une motivation pour le développement des méthodes d’agrégation,
un modèle simplifié déduit d’un modèle complexe servant à prédire l’évolu-
tion du peuplement sur de grandes surfaces (Fulton, 1991; Acevedo et al.,
1995, 1996; Lischke et al., 1998; García, 2003).
La solution que nous retenons pour l’instant est de se placer à une échelle
suffisamment fine pour réaliser l’agrégation, de sorte que l’environnement
puisse être considéré comme homogène. La question de gérer une vaste zone
d’étude hétérogène se déplace alors vers la question des modèles de distribu-
tion spatialisés, que nous aborderons au chapitre 5.
On pourrait même envisager d’agréger à l’échelon supérieur les modèles de
distribution en modèles de peuplement. À l’échelle de la concession en effet,
une information suffisante pour le gestionnaire est le volume par hectare
des essences commerciales, indépendamment de leur structure diamétrique.
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Cette agrégation du niveau distribution au niveau peuplement renvoie dans la
littérature aux liens entre modèles de trouées (« gap models ») et modèles de
succession tels que définis par Horn (1975) ou Shugart et al. (1973) (modèles
matriciels ou modèles à base d’équations aux dérivées partielles, les variables
d’état étant les effectifs des espèces).
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3
Désagrégation
De la distribution et de la répartition spatiale à l’individu
La méthode ad hoc d’agrégation a souligné le lien intime qu’il y a entre
les caractéristiques spatiales du peuplement (répartition spatiale des arbres,
relations diamètre–position des arbres) et la forme de la compétition entre
arbres résumée par un indice de compétition : la répartition spatiale définit
la relation entre la position des arbres et leur diamètre, ce qui influence la
valeur des indices de compétition, ce qui influence la croissance, la mortalité
et le recrutement, d’où résulte une nouvelle configuration de la répartition
spatiale. Ce lien rétro-actif, qui a été utilisé pour agréger, peut également être
exploité pour désagréger un modèle arbre indépendant des distances en un
modèle arbre dépendant des distances. Dans cette perspective, on dissocie la
dynamique temporelle et les caractéristiques spatiales (figure 3.1) : l’évolution
temporelle est définie par un modèle arbre indépendant des distances, et
l’opérateur de désagrégation α−1 reconstitue une description spatialisée du
peuplement à partir de sa description non spatialisée.
La désagrégation d’une description non spatialisée en une description spa-
tialisée est aussi connue comme sous le nom de simulation de peuplement vir-
tuel (Goreaud et al., 2004; Stoyan & Penttinen, 2000). Ses applications sont
multiples : permettre l’utilisation dans le cadre de la gestion d’une forêt dont
les données d’inventaire sont non spatialisées de modèles arbre dépendant des
distances (Goreaud et al., 2004) ; étudier par simulation le comportement de
modèles arbre dépendant des distances, ce qui nécessite de pouvoir simu-
ler des états initiaux réalistes (Berec, 2002; Goreaud et al., 2004) ; dans un
contexte bien différent, celui de l’inventaire des forêts, étudier les propriétés
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spatialisée :
{(x1(0),q1(0)), . . . ,
(xN(0),qN(0))}
α

{(x1(t),q1(t)), . . . ,
(xN(t),qN(t))}
Description non
spatialisée : {x1(0), . . . ,xN(0)}modèle arbre
indépendant des distances
// {x1(t), . . . ,xN(t)}
α−1
OO
Fig. 3.1 – Diagramme d’agrégation d’une description spatialisée du peuple-
ment en une description non spatialisée. L’opérateur α est simplement la
projection de (x,q) en x, où x désigne les variables de taille de l’arbre et q
ses coordonnées spatiales. Le problème est de définir l’opérateur de désagré-
gation α−1.
d’estimateurs des caractéristiques du peuplement (Picard et al., 2005b).
Dans l’optique de la désagrégation, la répartition spatiale des arbres n’est
plus vue comme la résultante d’une dynamique mais, par un renversement des
perspectives, comme une indicatrice des processus de la dynamique forestière.
La désagrégation commence donc par un jeu d’inférence des processus de la
dynamique à partir de la répartition spatiale des arbres.
3.1 La répartition spatiale, indicatrice des pro-
cessus de la dynamique?
Utiliser les répartitions spatiales des essences forestières pour en tirer des
informations sur leur comportement dynamique est la première question de
recherche à laquelle j’ai été confrontée (Picard, 1996; Picard & Bar-Hen, 2002;
Bar-Hen & Picard, 2006a,b). La caractérisation des répartitions spatiales
des plantes est du reste une question très ancienne et documentée dans la
littérature (pour ne citer que quelques ouvrages en écologie : Greig-Smith,
1964; Pielou, 1969; Patil et al., 1971; Upton & Fingleton, 1985; Dale, 1999).
Une multitude d’outils mathématiques ont été développés (quadrats de taille
fixe ou variable, méthodes de distances...), avant que n’émerge la théorie
des processus ponctuels (Ripley, 1981; Diggle, 1983; Cressie, 1993; Stoyan &
Stoyan, 1994). L’utilisation des processus ponctuels en foresterie a connu un
essor croissant depuis le début des années 90 (Penttinen et al., 1992; Moeur,
1993; Sekretenko & Gavrikov, 1998; Stoyan & Penttinen, 2000; Goreaud,
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2000; Parrott & Lange, 2004), et a d’abord été utilisée pour caractériser les
répartitions spatiales des arbres (pour ne citer que quelques exemples relatifs
aux forêts tropicales : Forman & Hahn, 1980; Pélissier, 1998; Forget et al.,
1999; Condit et al., 2000).
D’un point de vue purement mathématique, inférer la méthode de simu-
lation d’une répartition spatiale à partir de son observation est une question
sans espoir, pour la simple et bonne raison qu’un même processus admet
plusieurs façons d’être simulé. L’exemple le plus classique est celui des pro-
cessus de Neyman-Scott, qui sont simulés en plaçant des points parents, puis
des points enfants autour des points parents. Or un processus de Neyman-
Scott est un processus de Cox (Møller & Waagepetersen, 2004), et peut donc
aussi être simulé en générant un champ d’intensité puis, conditionnellement
à cette intensité, un processus de Poisson inhomogène. Dès lors que définir
un processus biologique consiste à plaquer une interprétation biologique sur
un mécanisme de simulation, alors inférer un processus biologique à par-
tir d’une répartition spatiale est également une question sans espoir. Pour
reprendre l’exemple précédent, les processus de Neyman-Scott sont souvent
interprétés comme des modèles pour la dispersion des enfants autour de leurs
parents, donc reflétant la dynamique interne de la population. Les processus
de Cox, quant à eux, sont souvent interprétés comme des modèles pour des
environnements hétérogènes, donc reflétant des facteurs exogènes de la dy-
namique de la population. On ne pourra jamais faire la différence entre les
deux en se limitant aux outils mathématiques. Il est nécessaire d’adjoindre
des hypothèses biologiques, par exemple sur la relation entre les mécanismes
biologiques et les échelles spatiales auxquelles elles se manifestent (Picard,
1996; Kelly et al., 2004; Bar-Hen & Picard, 2006a,b).
Dans le cadre du projet au Mali, l’étude de la répartition spatiale des
arbres a été à la base de la caractérisation de la végétation (Picard et al.,
2005a). Elle nous a surtout été utile pour élaborer une stratégie d’inventaire
forestier, que ce soit pour estimer la richesse spécifique (Picard et al., 2004b),
ou la densité par une méthode de distances (Picard et al., 2005b) ou de
quadrats (Picard et al., 2004c).
3.2 Le peuplement virtuel
Nous revenons à présent à la question de la désagrégation proprement
dite, c’est-à-dire à la question de la définition de l’opérateur α−1 de la figure
3.1. Cette partie est essentiellement prospective : elle présente l’état d’avancée
de recherches en cours, qui ont fait l’objet de deux communications orales
mais pas de publication écrite.
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Position du problème
La question se pose en ces termes : étant donné une liste {x1, . . . ,xN}
de caractéristiques de taille individuelles, ou même étant donné la distribu-
tion f(x) des caractéristiques individuelles et le nombre N d’arbres, comment
construire une description spatialisée {(x1,q1), . . . ,(xN ,qN)} du peuplement?
La solution que nous envisageons passe par la définition d’un processus ponc-
tuel marqué dont les paramètres sont estimables à partir des informations
{x1, . . . ,xN} ou f disponibles. Le calage du modèle suppose que l’on ait des
peuplements de référence pour lesquels la description spatialisée est dispo-
nible : le processus ponctuel marqué sera alors défini de manière à être co-
hérent avec la répartition spatiale observée sur les peuplements de référence.
Cette méthode de désagrégation suppose que les relations définies à partir
des peuplements de référence restent valides pour les peuplements dont on
ne dispose que d’une description non spatialisée.
La cohérence entre le processus ponctuel et les peuplements de référence
sera évaluée sur la base de la capacité du processus ponctuel à reproduire
(1) la répartition spatiale des arbres, (2) la distribution des tailles, et (3)
la dépendance entre les tailles et la position des arbres. Le premier point
peut être mis en œuvre en vérifiant que l’intensité du processus est égale à
la densité des arbres et qu’un moment d’ordre 2 du processus (fonction K
de Ripley ou fonction de corrélation de paires, par exemple ; Cressie, 1993)
est compatible avec son estimation sur le peuplement de référence. Le second
point consiste simplement à vérifier que la distribution simulée est cohérente
avec celle observée sur le peuplement de référence. Le troisième point est le
plus délicat. Diverses fonctions ont été proposées pour caractériser la struc-
turation spatiale de la marque d’un processus ponctuel marqué (Schlather,
2001; Parrott & Lange, 2004). Toutefois ces fonctions sont souvent difficiles
à interpréter (Parrott & Lange, 2004), et il nous semble plus simple d’utiliser
pour caractériser la relation entre la taille des arbres et leur position la fonc-
tion K de Ripley conditionnelle sachant que l’arbre a une taille supérieure
à un seuil, voire même la fonction γ définie par (2.6) (Picard & Bar-Hen,
2002).
Modélisation par des processus ponctuels marqués
La simulation d’un peuplement virtuel passe ainsi par l’utilisation d’un
processus ponctuel marqué pour modéliser une répartition spatiale observée.
La modélisation proprement dite de répartitions spatiales d’arbres par des
processus ponctuels est le plus souvent limitée aux positions des arbres, mo-
délisées par des processus non marqués (Rathbun & Cressie, 1994; Moeur,
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1997; Batista & Maguire, 1998; Neeff et al., 2005). Les processus les plus
couramment adoptés pour modéliser des répartitions agrégées sont les pro-
cessus de Cox, et plus précisément les processus de Neyman-Scott, de Cox
log-normal ou de Cox « shot noise » (Brix & Chadoeuf, 2002; Møller & Waa-
gepetersen, 2004), tandis que les processus de Gibbs ont la préférence pour les
répartitions régulières (Møller & Waagepetersen, 2004; Neeff et al., 2005). La
modélisation de répartitions spatiales d’arbres par des processus ponctuels
marqués semble une préoccupation récente (Kokkila et al., 2002; Penttinen,
2004), même si des constructions empiriques plus anciennes existent (Pielou,
1960; Hanus et al., 1998).
Une façon simple de définir un processus ponctuel marqué est de superpo-
ser un processus ponctuel non marqué sur un champ aléatoire indépendant ;
la marque d’un point est alors la valeur du champ à sa position :
Ψ =
⋃
q∈Φ
[q, Z(q)]
où Φ est un processus ponctuel non marqué, Z un champ aléatoire indépen-
dant de Φ, et Ψ le processus ponctuel marqué résultant de la superposition
des deux. Cette construction est appelé marquage géostatistique, marquage
externe, ou modèle de champ aléatoire (Schlather, 2002; Penttinen, 2004),
et Schlather et al. (2004) a proposé un test pour voir si la position des
points d’un processus ponctuel marqué est indépendante de leur marque.
Cette construction a l’avantage d’être facile à simuler et modéliser, puisque
la position des arbres et leur taille sont traitées séparément. La structura-
tion spatiale des tailles est alors typiquement décrite par un variogramme,
modélisée par une fonction de covariance, et simulée par une méthode de
simulation de champ aléatoire (Schlather, 1999; Lantuéjoul, 2002).
Cependant dans les peuplements forestiers auxquels nous avons eu affaire,
que ce soit en Guyane (forêt tropicale humide) ou au Mali (forêt tropicale
sèche), le diamètre des arbres n’est pas indépendant de leur position. De plus
la répartition spatiale des arbres ne présente pas qu’un seul mode de répar-
tition (tout agrégé ou tout régulier) : la répartition spatiale, toutes espèces
confondues, est régulière à petites distances et agrégée à grandes distances
(Picard et al., 2001). La régularité est liée aux gros arbres tandis que l’agré-
gation est liée aux petits arbres (Picard & Bar-Hen, 2002). Comme on l’a vu,
cette structuration spatiale peut s’expliquer par la compétition. Une façon de
définir un processus ponctuel marqué reproduisant les répartitions observées
serait alors de construire un modèle arbre dépendant des distances simplifié
à l’extrême, considéré comme un processus ponctuel dynamique (Rathbun
& Cressie, 1994), et qui mimerait l’effet rétro-actif de la compétition sur la
répartition spatiale.
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3.3 Perspectives
Définir une famille de processus ponctuels marqués capable de reproduire
les caractéristiques d’un peuplement forestier tout en offrant suffisamment de
souplesse pour s’adapter à différents types de peuplement reste une gageure.
Les processus ponctuels dynamiques qui miment la compétition inter-arbres
seraient une solution, mais d’une part le temps de calcul pour réaliser une
simulation reste long et, d’autre part, l’estimation de leurs paramètres reste
problématique (ce problème n’étant du reste pas indépendant de la longueur
des temps de calculs). Les processus de Gibbs pourraient offrir une alterna-
tive intéressante, si tant est que la modélisation de l’agrégation à grandes
distances ne pose pas de problèmes (Møller & Waagepetersen, 2004).
Une question laissée par ailleurs en suspens est celle de la diversité spéci-
fique. L’espèce peut être vue comme une marque discrète. De nombreux outils
ont été développés pour analyser les processus ponctuels bivariés (fonction
K intertype de Ripley, fonction J , etc. ; van Lieshout & Baddeley, 1999;
Goreaud & Pélissier, 2003; Bar-Hen & Picard, 2006a). En forêt tropicale,
l’analyse des interactions entre répartitions spatiales des espèces deux à deux
conclut le plus souvent à l’indépendance (Dessard et al., 2004). Or l’indépen-
dance deux à deux ne signifie pas que les s espèces sont indépendamment
réparties. On observe du reste en forêt tropicale des interactions entre les
répartitions spatiales de groupes d’espèces, ou entre la répartition spatiale
d’une espèce et la répartition spatiale des autres espèces. La modélisation
par un processus ponctuel multivarié des répartitions spatiales des espèces
renvoie en fin de compte à la création de groupes d’espèces (prochain cha-
pitre), la formation des groupes devant être raisonnée ici en fonction des
caractéristiques des répartitions spatiales des espèces et de leurs interactions
(Loussier, 2003).
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4
Groupes d’espèces
Introduire la diversité spécifique dans les modèles de dynamique fores-
tière ne pose en principe pas de problème : il suffit de démultiplier les jeux
de paramètres par le nombre d’espèces. Cependant le nombre d’espèces dans
les forêts tropicales humides est considérable (Whitmore, 1998). De plus la
répartition des individus entre les espèces n’est pas uniforme : peu d’espèces
sont abondantes et une grande majorité d’espèces sont rares. Typiquement,
si on range les espèces par ordre décroissant d’abondance, le nombre d’indi-
vidus par espèce décroît de manière exponentiel en fonction du rang. Cette
grande richesse spécifique pose rapidement des problèmes d’estimation des
paramètres, d’autant plus gênants que les espèces sont rares (donc les tailles
d’échantillons petites).
Pour contourner cette difficulté et augmenter la taille des échantillons
utilisés pour estimer les paramètres spécifiques aux espèces, la solution cou-
ramment adoptée consiste à former des groupes d’espèces. Cette astuce de
modélisation rejoint du reste une préoccupation des écologues, à savoir justi-
fier la biodiversité des forêts tropicales humides (Barot & Gignoux, 2004). Les
groupes d’espèces formés pour les modèles ont ainsi pu contribuer au débat
sur la redondance des fonctions écologiques des espèces, le « saint Graal » des
écologues étant de trouver des groupes fonctionnels d’espèces, c’est-à-dire des
groupes d’espèces ayant la même fonction écologique au sein de l’écosystème
forestier (Gitay et al., 1999; Gourlet-Fleury et al., 2005a).
Mon point de vue est beaucoup plus pragmatique : pourquoi et comment
faire des groupes d’espèces pour les modèles de dynamique forestière? D’un
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point de vue combinatoire, le nombre de façon de former g groupes d’espèces
à partir de s espèces est le nombre de Stirling de deuxième espèce, noté Sgs
(Abramowitz & Stegun, 1964, p.824). À g fixé, Sgs ∼ gs/g! lorsque s → ∞,
c’est-à-dire que Sgs croît extrêmement rapidement. Pour les valeurs de s et
g couramment rencontrées, on ne peut pas envisager en pratique de passer
en revue tous les groupes possibles. Des méthodes heuristiques sont donc
utilisées pour former les groupes d’espèces.
Lorsque j’ai eu à construire des modèles de dynamique pour les forêts tro-
picales, j’ai utilisé certaines de ces méthodes heuristiques pour construire des
groupes d’espèces. Dans un second temps, je me suis demandé si la forma-
tion de groupes ne pouvait pas être systématisée par l’utilisation de critères
à optimiser, partant du principe que la formation de groupes est aussi une
forme d’agrégation de modèle.
4.1 Création de groupes d’espèces
Cette partie résume les résultats d’un travail de synthèse bibliographique
(Gourlet-Fleury et al., 2005a) et mon expérience dans la formation de groupes
d’espèces pour les modèles (Lahoreau et al., 2002; Picard et al., 2003b; Sist
et al., 2003b).
L’individu statistique est l’espèce
La façon la plus immédiate de former des groupes d’espèces est d’uti-
liser un critère de dissimilarité entre espèces afin de regrouper les espèces
les plus semblables. Cette démarche peut être suivie indépendamment du
modèle de dynamique forestière en construction, dès lors que le critère de
dissimilarité ne fait pas intervenir les équations du modèle. Le critère de
dissimilarité peut même ne pas être formalisé, s’il s’appuie sur une connais-
sance écologique d’expert. On retrouve alors tous les découpages d’espèces
dits « subjectifs » (Gitay et al., 1999), dont le plus marquant partitionne
les espèces entre pionnières et non-pionnières (Swaine & Whitmore, 1988).
Le critère de dissimilarité peut aussi être arbitraire, par exemple lorsque les
espèces sont regroupées en catégories commerciales (Wan Razali, 1986; Van-
clay, 1989; Boscolo & Vincent, 1998; Sist et al., 2003b). Mais le plus souvent,
quand il s’agit de construire un modèle de dynamique forestière, le critère
de dissimilarité s’appuie sur des caractéristiques spécifiques liées aux proces-
sus modélisés : chaque espèce sera décrite par un ensemble de variables qui
caractérisent sa croissance, sa mortalité et son recrutement, et le critère de
dissimilarité sera défini à partir de ces variables. Former des groupes d’es-
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pèces se ramènent alors à analyser un tableau s espèces ×p variables, et la
méthode de référence est la classification automatique (Favrichon, 1994; Col-
linet, 1997; Köhler & Huth, 1998; Finegan et al., 1999; Köhler et al., 2000;
Huth & Ditzer, 2001; Köhler et al., 2001; Lahoreau et al., 2002; Phillips
et al., 2002). Dans cette approche, les groupes sont formés indépendamment
du modèle (et souvent antérieurement au modèle). Les variables utilisées
pour la classification automatique peuvent être des statistiques descriptives
d’échantillons d’arbres (par exemple l’accroissement diamétrique moyen et
son quantile à 95% pour caractériser la croissance), ou bien des paramètres
issus d’un modèle arbre préliminaire (par exemple les coefficients d’une ré-
gression linéaire des accroissements diamétriques individuels par rapport à
un indice de compétition ; Lortet, 1998; Picard et al., 2003b). Dans tous les
cas, la question de la pertinence des variables spécifiques utilisées pour défi-
nir l’indice de dissimilarité par rapport au modèle en construction reste en
suspens.
L’individu statistique est l’arbre
Une autre approche pour construire des groupes d’espèces consiste à rai-
sonner au niveau de l’arbre. Un modèle individuel est ajusté et le raisonne-
ment s’appuie sur les résidus de ce modèle pour former les groupes. Cette
approche a l’avantage de faire ressortir les variances intra- et inter-espèces et
de s’appuyer dessus pour former les groupes. La décision de fusionner deux
espèces ou deux groupes d’espèces au sein d’un même groupe est relativement
simple : le modèle avec effet espèce s’écrit typiquement
Ysi = f(Xsi;θ +αs) + εsi
où Ysi est la variable à expliquer du ie individu de la se espèce, X est la
variable explicative, ε est le résidu, θ est le vecteur des paramètres du modèle
f pour l’espèce 1, et αs (avec α1 = 0) est l’effet de l’espèce 2 sur les valeurs
des paramètres. Tester si les deux espèces doivent être réunies au sein du
même groupe revient à tester α2 = 0, ce qui revient par exemple à faire
un test de Fisher-Snedecor dans le cas du modèle linéaire (Vanclay, 1991).
Lorsqu’il y a plus de deux espèces, tester un effet espèce global n’est pas plus
compliqué, mais le problème de la partition des espèces en groupes se pose
dès lors que l’hypothèse nulle αs = 0 pour tout s est rejetée. Comme cela a
été dit précédemment, on ne peut pas envisager de passer en revue toutes les
façons de grouper les espèces du fait du très grand nombre de possibilités.
Différentes méthodes ont alors été proposées pour construire les groupes
à partir de comparaisons deux à deux : Vanclay (1991, 1992) utilise une mé-
thode séquentielle où les espèces sont examinées par ordre d’abondance dé-
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croissante, et où toute espèce significativement différente des groupes déjà for-
més devient élément fondateur d’un nouveau groupe ; Gourlet-Fleury (1997)
et Gourlet-Fleury & Houllier (2000) utilisent une méthode itérative assez
semblable à celle de Vanclay mais où de plus, à chaque itération, le modèle
f est modifié au sein de chaque groupe pour se conformer au mieux aux
données observées dans ce groupe.
Cette façon de former des groupes au niveau de description de l’arbre
mêle ainsi intimement le processus de formation des groupes et l’ajustement
de modèles individuels. Elle s’oppose en cela aux méthodes présentées au
paragraphe précédent, où la formation des groupes se faisait indépendamment
du modèle de dynamique forestière. C’est pourquoi l’approche présentée dans
ce paragraphe a été utilisée pour des modèles arbre. Son utilisation dans le
cadre de modèle de distribution nécessiterait de passer par l’ajustement de
modèles statistiques tels que la régression logistique. En outre l’approche
présentée dans ce paragraphe a l’avantage, par rapport à celle du paragraphe
précédent, que le nombre de groupes d’espèces est un résultat du processus
de formation des groupes et n’a pas à être fixé a priori.
Groupes globaux et groupes de processus
Jusqu’à présent nous n’avons pas précisé comme s’articulent les groupes
d’espèces vis-à-vis des processus modélisés de la dynamique forestière. Nous
distinguerons trois composantes : croissance, recrutement et mortalité. Deux
approches peuvent être suivies, qui sont schématisées sur la figure 4.1 (Gourlet-
Fleury et al., 2005a) : (a) des groupes globaux sont construits dans l’espace
des variables de croissance × variables de mortalité × variables de recru-
tement ; (b) des groupes de processus sont construits séparément dans cha-
cun de ces trois espaces. Confrontons l’approche par groupes globaux où g
groupes sont formés à l’approche par groupes de processus où g groupes
sont formés pour chacune des trois composantes de la dynamique fores-
tière. Dans le premier cas chaque espèce est rattachée à un groupe, c’est-
à-dire que le découpage en groupes est défini comme une surjection φ de
{1, . . . ,s} dans {1, . . . ,g}, où s est le nombre d’espèces. Dans le second cas
chaque espèce est rattachée à un triplet de groupes, c’est-à-dire que le dé-
coupage en groupe est défini comme une application ψ de {1, . . . ,s} dans
{(1,1,1),(1,1,2), . . . ,(g,g,g)}. Un même individu, selon qu’il est soumis au
module recrutement, croissance ou recrutement, bascule donc d’un groupe
dans un autre. Contrairement à φ, ψ n’est pas nécessairement surjective
puisqu’on n’est pas assuré que chaque combinaison de groupes de processus
sera représenté par une espèce. L’ensemble ψ({1, . . . ,s}) des combinaisons
observées parmi celles possibles dépendra des relations entre les trois com-
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posantes de la dynamique forestière : plus les relations seront fortes, plus les
combinaisons observées seront restreintes et plus l’approche par groupes de
processus se rapprochera de l’approche par groupes globaux (Gourlet-Fleury
et al., 2005a).
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Fig. 4.1 – Formation de deux groupes d’espèces (a) dans l’espace formé par
l’axe de croissance × l’axe de mortalité × l’axe de recrutement, (b) séparé-
ment sur chacun des axes. Dans ce cas de figure chaque composante (crois-
sance, mortalité, recrutement) est caractérisée par une variable.
En termes de nombre de paramètres à estimer, il est important de noter
que les deux approches conduisent au même nombre de paramètres : si nc,
nr et nm sont les nombres de paramètres à estimer pour respectivement les
modules de croissance, recrutement et mortalité, dans les deux cas de figure
le nombre total de paramètres à estimer est (nc+nr +nm)g. L’approche par
groupes de processus aboutit ainsi, à nombre de paramètres à estimer égal, à
une description de la diversité spécifique plus fine que l’approche par groupes
globaux, puisque ce sont potentiellement g3 comportements au lieu de g qui
sont décrits.
L’approche par groupes globaux a souvent été coïncidente avec les mé-
thodes de découpage utilisant l’espèce comme unité statistique, tandis que
l’approche par groupes de processus était coïncidente avec les méthodes uti-
lisant l’arbre comme unité statistique. La raison en est simplement que la
classification automatique est souvent appliquée à un tableau de variables
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composites (variables de croissance, de mortalité ou de recrutement), tandis
que des modèles individuels différents sont ajustés pour chacune des trois
composantes de la dynamique forestière. Mais rien n’empêche de procéder
autrement, comme nous avons pu le montrer en construisant des groupes de
processus à l’aide de classifications automatiques (Picard et al., 2003b).
4.2 Critères pour former des groupes d’espèces
Les différentes recettes pour former des groupes d’espèces ne présument en
rien de leur impact sur les prédictions du modèle : les méthodes d’agrégation
utilisant l’espèce comme unité statistique laisse en suspens la question de la
pertinence des variables spécifiques retenues pour agréger les espèces, tandis
que les méthodes utilisant l’arbre comme unité statistique, bien qu’offrant des
critères d’évaluation au niveau individuel, n’offrent pas de critère d’évaluation
au niveau du peuplement. C’est pourquoi j’ai cherché, en collaboration avec
des collègues, à reformuler la question de l’agrégation en groupes d’espèces
comme un problème d’optimisation d’un critère dépendant des prédictions
du modèle.
Minimisation de l’erreur d’agrégation
Dans un premier temps, j’ai considéré le découpage en groupes d’espèces
comme une agrégation sur un espace de paramètres, et ai cherché à minimiser
l’erreur d’agrégation résultante. Je résume ici cette approche, qui a été déve-
loppée dans Picard & Franc (2003), en termes aussi généraux que possible.
Soit xit l’état des arbres de l’espèce i du peuplement forestier au temps t.
Dans le cas des modèles de distribution par exemple, xit sera la distribution
diamétrique de l’espèce i au temps t. Soit E 3 x l’espace des phases. L’état
du peuplement au temps t est défini par la collection des xit et appartient
à s × E, où s est le nombre d’espèces. Soit θi les paramètres spécifiques de
l’espèce i ; le modèle de dynamique forestière au niveau espèce peut être vu
comme une famille d’opérateurs Ut(θ1, . . . ,θs) indexée par le temps qui fait
passer de {x10, . . . ,xs0} à {x1t, . . . ,xst}. L’opérateur d’agrégation, noté αψ,
opère sur {x1t, . . . ,xst} qu’il transforme en {X1t, . . . ,Xgt}, où g est le nombre
de groupes d’espèces et Xjt décrit l’état des arbres du groupe d’espèces j
au temps t. L’opérateur d’agrégation dépend de la surjection ψ de {1, . . . ,s}
dans {1, . . . ,g} qui définit le découpage en groupes. Par exemple, si xit est la
distribution diamétrique de l’espèce i au temps t,
Xjt =
∑
i∈ψ−1(j)
xit
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Le modèle de dynamique forestière au niveau groupe d’espèces s’écrit Ut(Θ1,
. . . , Θs), où Θj est le vecteur des paramètres spécifiques au groupe d’espèces
j. Concrètement, le paramètre Θj du je groupe d’espèces est celui estimé à
partir du jeu de données qui rassemble toutes les espèces de ψ−1(j). Dans
certains cas simples, on peut en déduire une relation explicite entre Θj et les
θi, i ∈ ψ−1(j) (Picard & Franc, 2003). Le diagramme d’agrégation résultant
est présenté dans la figure 4.2. On pourra remarquer que la dimension de
l’espace de départ s × E est la même que celle de l’espace d’arrivée g × E,
ce qui peut sembler en contradiction avec la théorie de l’agrégation. En fait
c’est le nombre de paramètres qui a été réduit, et une façon de lever la
contradiction est de considérer les paramètres comme des variables d’état
qui restent constantes, de sorte que l’on passe d’un espace de dimension
dim(E)+ s à un espace de dimension inférieure dim(E)+ g (Picard & Franc,
2003).
Niveau espèces : {x10, . . . ,xs0}
Ut(θ1, . . .θs)
//
αψ

{x1t, . . . ,xst}
αψ

Niveau groupes d’espèces : {X10, . . . ,Xgt}
Ut(Θ1, . . .Θg)
// {X1t, . . . ,Xgt}
Fig. 4.2 – Diagramme d’agrégation correspondant à la formation de groupes
d’espèces.
L’agrégation est parfaite si le diagramme est commutatif. Dans le cas
contraire on introduit l’erreur d’agrégation (O’Neill & Rust, 1979) :
e(t) = ‖[Ut(Θ1, . . .Θg) ◦ αψ − αψ ◦ Ut(θ1, . . .θs)]({x10, . . . ,xs0})‖
où ‖.‖ est une norme de g × E. Cette erreur représente l’écart au temps
t entre les prédictions du modèle basé sur des groupes d’espèces et celles
du modèle basé sur toutes les espèces, l’agrégation en groupes étant faite a
posteriori. Lorsque g = s (un groupe est une espèce), ψ et αψ sont l’iden-
tité, Θi s’identifie à θi, et l’erreur d’agrégation atteint sa valeur minimale
(zéro). L’erreur d’agrégation constitue un critère pour évaluer un découpage
en groupes ψ : plus e(t) est petit, moins l’agrégation en groupes d’espèces n’a
d’impact sur les prédictions du modèle. On pourrait ainsi sur la base de ce
critère comparer les différentes méthodes présentées au paragraphe 4.1.
On peut également utiliser l’erreur d’agrégation e(t) comme critère à op-
timiser et rechercher à l’aide d’un algorithme d’optimisation combinatoire
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celle des surjections ψ qui, parmi les Sgs possibilités, minimise e(t). Cette
approche a été suivie dans Picard & Franc (2003) en utilisant un algorithme
de recuit simulé et en se plaçant à l’état stationnaire (t → ∞). Soit emin(g)
l’erreur d’agrégation minimale obtenue avec un découpage en g groupes (il va
de soi que emin(s) = 0). Le graphe de emin(g) en fonction de g peut servir de
support pour décider du nombre de groupes d’espèces à former (voir figure
4.3 comme exemple tiré de Picard & Franc, 2003).
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Fig. 4.3 – Erreur d’agrégation minimale en fonction du nombre de groupes
d’espèces g, pour un modèle à base d’EDP de la forêt guyanaise à Para-
cou (Picard & Franc, 2003). Le nombre total d’espèces est s = 27. L’erreur
d’agrégation minimale chute brutalement jusqu’à g = 6. L’axe des y est coupé
pour permettre la représentation du premier point.
Maximisation du gain de précision
L’erreur d’agrégation est un critère qui fait fi de l’incertitude d’estima-
tion des paramètres : les valeurs des θi et des Θj sont fixées. Ce critère n’a
donc de sens en toute rigueur que si les caractéristiques des espèces sont
bien connues. Dans ce cas l’intérêt de former des groupes d’espèces est li-
mité, la puissance des ordinateurs actuels étant telle que simuler s espèces
ou g groupes d’espèces ne change pas la donne en termes de temps de cal-
cul ou d’algorithmes numériques. L’intérêt des groupes d’espèces, comme
nous l’avons dit au début, est lié à l’estimation des paramètres spécifiques,
puisque la taille d’échantillon pour un groupe d’espèces sera la somme des
tailles d’échantillon des espèces qui le compose. Ma réflexion a donc évo-
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lué, dans un second temps, vers un critère tenant compte de la variabilité
d’échantillonnage. Cette partie est plus prospective et présente des pistes de
recherche que j’ai seulement commencé à explorer.
On considère désormais que les paramètres spécifiques sont des estima-
teurs construits sur des échantillons, donc des vecteurs aléatoires θ̂i et Θ̂j.
Les prédictions du modèles sont donc elles-mêmes des variables aléatoires,
le modèle étant stochastique (stochasticité liée à l’échantillonnage). Soit Xjt
l’espérance de l’état prédit pour le groupe d’espèces j par le modèle qui
fonctionne au niveau de l’espèce :
{X1t, . . . ,Xgt} = E
{
[αψ ◦ Ut(θ̂1, . . . ,θ̂s)]({x10, . . . ,xs0})
}
et soit X̂jt l’état (aléatoire) prédit pour le groupe d’espèces j par le modèle
qui fonctionne au niveau des groupes d’espèces :
{X̂1t, . . . ,X̂gt} = [Ut(Θ̂1, . . . ,Θ̂g) ◦ αψ]({x10, . . . ,xs0})
L’erreur d’agrégation :
e(t) =
∥∥∥E({X̂1t, . . . ,X̂gt})− {X1t, . . . ,Xgt}∥∥∥
est ainsi égale à la norme du biais Bjt = E(X̂jt)−Xjt. Or ce n’est pas tant
le biais qui nous intéresse que l’erreur quadratique. On est donc amené à
introduire un nouveau critère tel que :
e∗(t) =
∣∣∣{. . . ,E[t(X̂jt −Xjt).(X̂jt −Xjt)], . . .}∣∣∣
=
∣∣∣{. . . ,Var(X̂jt) + tBjt.Bjt, . . .}∣∣∣
où Var(X̂jt) = E[t(X̂jt−E(X̂jt)).(X̂jt−E(X̂jt))], « . » est un produit scalaire
de E et | . | est une norme de gR. Contrairement à l’erreur d’agrégation
qui atteint sa valeur minimale en l’absence d’agrégation (un groupe est une
espèce), e∗(t) n’atteint pas forcément sa valeur minimale pour g = s du fait du
terme de variance : un découpage des espèces en groupes peut entraîner une
diminution de la variance qui compense et même au-delà le biais engendré
par ce découpage, ce qui justifierait le fait même de réaliser des groupes
d’espèces.
Là encore le critère e∗(t) peut être utilisé pour comparer différentes mé-
thodes de création de groupes d’espèces ou, dans une optique d’optimisation
combinatoire, pour rechercher le découpage ψ qui minimise ce critère.
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4.3 Perspectives
La création de groupes d’espèces peut ainsi être ramenée à un problème
d’optimisation combinatoire d’un critère e∗(t) (erreur quadratique) ou e(t)
(erreur d’agrégation ou biais). Cette approche n’est pas pour autant la pa-
nacée. D’une part des modalités pratiques de mise œuvre de cette approche
restent à être définies : quelle norme de l’espace E choisit-on? Quel opérateur
d’agrégation adopte-t-on? Quel temps t et quel état initial du peuplement
prend-on comme référence? (on pourrait également envisager de minimiser
une quantité telle que
∫∞
0
e(t) dt). D’autre part la chaîne de calculs nécessaire
pour calculer une valeur de e(t) pour un découpage ψ donné peut s’avérer
très lourde pour peu que le modèle de dynamique forestière soit complexe,
en particulier si le seul recours pour calculer les espérances et les variances
est d’utiliser leur expression empirique sur un grand nombre de simulations
du modèle. Or les algorithmes numériques d’optimisation combinatoire (typi-
quement recuit simulé ou algorithme génétique) requièrent un tel calcul à de
nombreuses reprises. Le temps de calcul nécessaire pour trouver le découpage
ψ optimal peut alors s’avérer prohibitif. Une dernière raison qui n’est pas la
moindre est que les groupes d’espèces ainsi obtenus peuvent s’avérer incohé-
rents vis-à-vis des tempéraments écologiques connus des espèces (Picard &
Franc, 2003).
Les méthodes heuristiques pour former des groupes d’espèces comme
celles exposées dans le paragraphe 4.1 sont donc plus que jamais d’actua-
lité. De nouvelles méthodes pourraient être testées. Par exemple, pour mieux
comprendre la relation entre groupes globaux et groupes de processus, on
pourrait envisager de faire des classifications automatiques sur des groupes
de variables indépendantes en en comparant les résultats avec une classifi-
cation automatique sur l’ensemble des variables. Des tests pourraient être
développés pour tester la relation entre deux classifications en groupes d’es-
pèces. Une question qui reste en suspens également, lorsque l’unité statistique
est l’espèce, est la détermination du nombre de groupes à créer.
Ces méthodes supposent que les données relatives à chaque espèce sont
suffisamment abondantes. En amont de la question de la formation des
groupes reste donc la question du traitement à réserver aux espèces rares.
Celles-ci incluent les espèces avec de très petits effectifs, et n’excluent pas les
espèces pour lesquelles une partie des variables caractéristiques sont données
manquantes. Plusieurs stratégies sont possibles : rassembler ces espèces dans
un groupe fourre-tout, les ignorer, ou les rattacher (par des méthodes à dé-
finir) à des groupes existants. Une alternative qui fait son chemin consiste
à utiliser des « proxies » (Gourlet-Fleury et al., 2005a), c’est-à-dire des va-
riables faciles à mesurer qui viendraient en substitut des données manquantes
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ou peu abondantes (par exemple un « proxy » de la vitesse de croissance en
diamètre est la densité du bois, les bois étant d’autant plus denses que la vi-
tesse de croissance est lente). Presque tout reste à être fait dans ce domaine,
et notamment évaluer l’impact de ces différentes stratégies sur les prédictions
du modèle.
Enfin le problème pourrait être posé différemment à sa base en considé-
rant l’espèce non plus comme une variable qualitative mais en considérant une
densité continue d’espèces, ce qui revient à remplacer la collection θ1, . . . ,θs
des paramètres spécifiques des espèces par une densité f(θ) telle que f(θ) dθ
est le nombre d’espèces dont les caractéristiques sont θ ± dθ. Les espèces
en forêt tropicale humide sont suffisamment nombreuses pour que ce forma-
lisme ait un sens. De plus les caractéristiques des espèces se structurent plus
en continuums qu’en paquets distincts (cf. Gourlet-Fleury, 1997, figure 4.14
p.124 comme un exemple parmi tant d’autres). Enfin ce formalisme serait fa-
cile à utiliser avec des modèles de distribution à base d’équations aux dérivées
partielles.
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Les modèles de distribution
Les modèles de distribution décrivent la dynamique du peuplement par
des flux (de croissance, de mortalité) entrant et sortant de chaque partie du
support de la distribution (figure 5.1). Ils résultent donc d’une équation de
conservation sur chacune de ces parties, le recrutement intervenant comme
une condition aux limites. Selon que la distribution est discrète ou continue,
on obtiendra des modèles à base d’équations aux dérivées partielles (EDP)
ou des modèles matriciels. Le support est généralement unidimensionel (et
correspond au diamètre des arbres), mais sans aucune perte de généralité
il peut être multidimensionel (voir Picard & Franc, 2001 pour un exemple
bivarié, avec une distribution par rapport au diamètre et à la hauteur des
arbres).
Cette définition exclut les modèles comme ceux de Alder (1979); Borders
et al. (1987); Knoebel & Burkhart (1991); Nepal & Somers (1992); Lindsay
et al. (1996); Tang et al. (1997) qui reconstruisent la distribution (typique-
ment diamétrique) à partir de paramètres ou de moments de la distribution.
Dans ces modèles, c’est l’évolution temporelle des paramètres ou des mo-
ments qui est modélisée, et non pas celle de la distribution elle-même. Ces
modèles sont donc en fait des modèles de peuplement (au sens de la définition
donnée p.29) couplés à un opérateur de désagrégation permettant de passer
du niveau du peuplement au niveau de la distribution (figure 5.2).
Les modèles à base d’EDP et les modèles matriciels ont curieusement eu
des implications différentes en foresterie : autant les modèles matriciels ont
été très utilisés, autant l’utilisation des EDP est restée assez marginale. La
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Effectif d’arbres N
dN
dt
= Fi(t)− Fs(t)
−M(t)
  
@@
flux d’arbres
croissant de
la classe
inférieure
Fi(t)
  
@@
flux d’arbres
croissant dans
la classe
supérieure
Fs(t)
  
@@ mortalité
M(t)
Fig. 5.1 – Flux entrant et sortant d’une partie du support de la distribu-
tion qui décrit le peuplement. Dans le cas d’une distribution diamétrique par
exemple, le rectangle représente un intervalle de diamètres.
Niveau distribution : f(.,θt) f(.,θt′)
Niveau peuplement : θt
modèle
//
α−1
OO
θt′
α−1
OO
Fig. 5.2 –Modèle de peuplement désagrégatif : f est la distribution qui dépend
de paramètres ou moments θ ; le modèle prédit l’évolution entre les instants t
et t′ > t de ces paramètres ou moments ; α−1 est un opérateur de désagréga-
tion qui donne la distribution f en fonction de ses paramètres ou moments.
simplicité du formalisme matriciel (aussi bien d’un point de vue théorique
que d’un point de vue pratique, pour programmer des simulations), et sa
parenté avec des concepts utilisés couramment par les forestiers (cf. § 1.1),
expliquent probablement le « succès » des modèles matriciels. Ce succès reste
tout relatif, puisque cette même simplicité des modèles matriciels motive
leur mise au rebut par bon nombre de chercheurs en foresterie. Je résumerai
tout d’abord les résultats que j’ai obtenus sur les modèles à base d’EDP
et les modèle matriciels, avant de m’attarder sur un point qui me semble
important : le lien entre ces deux types de modèles de distribution.
5.1 Équations aux dérivées partielles
Population structurée en taille
Lorsque la distribution est continue, l’évolution de sa densité est traduite
par une équation aux dérivées partielles. Le passage de l’équation de conser-
vation sur un intervalle (figure 5.1) à cette EDP est une conséquence du
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théorème de la divergence (García Vidal, 1974; Evans, 1998). Nous avons
vu page 40 comment une EDP apparaît comme le résultat de l’agrégation
d’un modèle arbre : une équation de transport avec puits (EDP d’ordre 1)
apparaît par agrégation d’un modèle arbre indépendant des distances déter-
ministe, tandis qu’une équation différentielle de Chapman-Kolmogorov (EDP
d’ordre 2) apparaît par agrégation d’un modèle arbre stochastique. La ma-
trice B de l’équation (2.3) est symétrique semi-définie positive. En termes de
flux entrant et sortant de chaque partie du support de la distribution, elle
représente une diffusion liée à une incertitude sur les vitesses de croissance.
En termes d’agrégation d’un modèle arbre, elle s’interprète comme la matrice
de variance-covariance des vitesses de croissance (Picard, 1999, p.165–166 ;
Franc et al., 2000, p.64). Il faut de plus avoir à l’esprit que la vitesse de
croissance peut dépendre de la distribution f via un indice de compétition,
de sorte que les EDP (2.2) ou (2.3) ne sont pas forcément linéaires (voir
Kohyama, 1989, 1991; Picard & Franc, 2001, 2004 pour des exemples).
Le terme « équation différentielle de Chapman-Kolmogorov » renvoie à
l’équation maîtresse d’un processus de Markov en temps continu. On peut
ainsi voir l’équation (2.3) comme le résumé d’évolutions stochastiques d’in-
dividus indépendants dans une population de taille infinie (chaque évolution
individuelle étant décrite par un processus de Makov) par un modèle détermi-
niste sur la fonction de distribution pour la population. Ce raisonnement, qui
est fréquent en physique statistique (Maurer, 2005; Pottier, 2000), constitue
d’ailleurs le point d’entrée des modèles de distribution continue dans Franc
et al. (2000, § 2.3).
Des rares exemples d’utilisation des modèles à base d’EDP en foreste-
rie sont Gazel (1983); Kohyama (1989) pour les EDP d’ordre 1, et Suzuki
& Umemura (1974); Hara & Wyszomirski (1994); García (1983); Kohyama
(1991) pour les EDP d’ordre 2. Pour notre part, nous avons utilisé ce type
de modèles dans deux circonstances : soit comme le résultat de l’agrégation
d’un modèle arbre, afin d’évaluer l’erreur d’agrégation (Picard & Franc, 2001,
2004) ; soit pour calibrer simplement une partie d’un modèle arbre complexe,
en ramenant l’ensemble du modèle excepté cette partie à une EDP (Picard
et al., 2002).
Population structurée en taille et en âge
Les modèles à base d’EDP qui viennent d’être présentés se réfèrent à une
population structurée en taille. Ces modèles se généralisent également aux
peuplements structurés spatialement en une mosaïque de cellules d’âge et
de distribution en taille différents (Kohyama, 1993) : le peuplement est alors
décrit par deux densités g et f ; g(t,τ) est la distribution en âge τ des cellules
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au temps t, tandis que f(t,τ,.) est la distribution en âge et en taille des arbres
de la forêt. L’évolution de g et f est décrite par un système d’EDP tel que
(en l’absence de diffusion) :
∂g
∂t
= −∂g
∂τ
− γg
∂f
∂t
= −∂f
∂τ
−∇.(af)−mf
où γ est le taux de « disparition » des cellules. Ce modèle est en fait une
transcription en EDP des modèles arbres de type modèle de trouées (« gap
model » ; Franc et al., 2000), qui sont le point de départ de mon travail de
thèse (Picard et al., 2001). Les modèles de trouées décrivent le peuplement
forestier comme une mosaïque de cellules qui parcourent un cycle sylvigéné-
tique allant de la trouée (zone dénuée de végétation arborée due à la mort
d’un individu dominant) à la végétation climacique en passant par les diffé-
rents stades de la succession végétale. La « disparition » d’une cellule cor-
respond donc en fait à son retour au point de départ du cycle sylvigénétique,
ce qui est exprimé par une condition aux limites en τ = 0.
Perspectives pour les modèles à base d’EDP
L’intérêt des EDP réside dans les facilités de calcul analytique qu’elles
offrent et dans les liens qu’elles entretiennent avec les autres types de mo-
dèles (modèles matriciels, modèles individuels...) Les EDP peuvent ainsi être
utilisées en substitut de modèles plus complexes pour faire des prédictions
analytiques. Par exemple la distribution diamétrique stationnaire d’un peu-
plement dont les individus, décrits par leur diamètre D, poussent indépen-
damment les uns des autres à la vitesse a, meurent avec un taux m, et sont
recrutés au diamètre D0 avec un taux r, est la distribution exponentielle :
f(D) =
r
a
exp
(
−m
a
(D −D0)
)
L’EDP permet ainsi de comprendre la relation entre les caractéristiques in-
dividuelles (croissance constante, taux de mortalité constant) et la propriété
émergente de leur distribution diamétrique au niveau de la population. La dis-
tribution exponentielle est connue pour être caractéristique de peuplements
forestiers naturels (cette propriété est connue en foresterie comme la loi de
de Liocourt, Pardé & Bouchon, 1988), et cet exemple permet de préciser la
relation entre le paramètre de la loi exponentiel (λ = m/a) ou la densité d’in-
dividus (N = r/m) et les caractéristiques individuelles. Lorsque a et m sont
fonctions du diamètre, toutes sortes de formes peuvent être obtenues pour
70
la distribution diamétrique stationnaire, et ce calcul est parfois utilisé pour
diagnostiquer des anomalies de recrutement chez les espèces (Gazel, 1983;
Condit et al., 1998; Lykke, 1998).
Une autre perspective serait de développer des modèles de distribution
spatialisés. La distribution dépendrait en plus du diamètre (ou plus géné-
ralement des variables de taille) des coordonnées spatiales, et donnerait la
distribution diamétrique de la population en chaque lieu (Picard & Franc,
2001). Cette approche serait donc pertinente à l’échelle régionale. Elle n’a à
notre connaissance pas été tentée, bien que des modèles de réaction-diffusion
aient été développés en écologie (Holmes et al., 1994).
5.2 Modèles matriciels
Les modèles matriciels ont été très utilisés en foresterie comme modèle
de production forestière (pour se restreindre aux forêts tropicales humides :
Mendoza & Setyarso, 1986; Osho, 1991; Favrichon, 1995, 1996, 1998a; Fa-
vrichon & Young Cheol, 1998; Ingram & Buongiorno, 1996; Boscolo et al.,
1997; Boscolo & Vincent, 1998; Spathelf & Durlo, 2001 ; ou sèches : Hoffmann,
1999; Namaalwa et al., 2005). Nous avons aussi contribué à cette utilisation
en développant en collaboration avec des collègues ou des étudiants plusieurs
modèles matriciels (Lahoreau et al., 2002; Sist et al., 2003b; Gourlet-Fleury
et al., 2004).
Modèles de Usher et dérivés
Les modèles matriciels reposent sur une représentation discrète de la dis-
tribution et du temps. En pratique en foresterie, il s’agit le plus souvent de la
distribution diamétrique discrétisée en classes de diamètre (mais voir Lamar
& McGraw, 2005 pour un exemple avec des classes de surface de houppier).
Chaque cellule représentée dans la figure 5.1 correspond ainsi à une classe de
diamètre. Le modèle de Usher stricto sensu (Usher, 1966, 1969, 1981) repose
sur quatre hypothèses (Favrichon, 1998b) :
1. hypothèse d’indépendance : les trajectoires des arbres sont indépen-
dantes entre elles ;
2. hypothèse de Markov : l’évolution entre les instants t et t+1 ne dépend
que de l’état à l’instant t ;
3. hypothèse d’Usher : à chaque pas de temps, un individu peut soit rester
dans la même classe, soit passer dans la classe supérieure, soit mourir
(un arbre ne peut pas rétrograder de classe ou passer plusieurs classes
d’un coup) ;
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4. hypothèse de stationnarité : les probabilités de passage et les fécondités
sont indépendantes du temps.
Les hypothèses 1 à 3 permettent d’écrire que le flux entrant est proportionnel
à l’effectif dans la classe inférieure et que le flux sortant est proportionnel à
l’effectif dans la classe. La quatrième hypothèse signifie que les probabilités
de transition sont indépendantes du temps. Un tel modèle est linéaire et ses
propriétés mathématiques sont bien connues (Caswell, 2001). En particulier
la population a asymptotiquement un taux de croissance malthusien λ et une
distribution diamétrique stationnaire asymptotique w.
Chacune des quatre hypothèses du modèle de Usher stricto sensu peut
être relâchée ou durcie et, à la suite du travail de Favrichon (1995), nous
avons exploré les conséquences du relâchement de ces hypothèses. On conti-
nuera à parler de modèle de Usher lorsque les hypothèses 1–3 sont respec-
tées. L’hypothèse d’indépendance ne peut pas être relâchée totalement car
c’est elle qui permet de résumer les trajectoires individuelles par une évo-
lution de leur distribution. On peut cependant l’exprimer sous une forme
conditionnelle en tenant compte de l’hypothèse de Markov, ce qui permet
d’introduire des indices de compétition indépendants des distances (modèles
densité-dépendants) : conditionnellement à l’état du peuplement au temps t,
les évolutions des arbres entre les instants t et t+1 sont indépendantes. Nous
avons aussi exploré la possibilité de construire un modèle hybride où l’évo-
lution des arbres dans les jeunes stades est décrite par un modèle matriciel
qui fournit un flux de recrutement à un modèle arbre (Picard et al., 2002).
L’hypothèse de Markov peut être relâchée en supposant que l’évolution
d’un arbre entre les instants t et t+1 dépend des états aux instants t, t− 1,
. . . , t − p. Dans le cas de Paracou, nous avons ainsi mis en évidence que
l’hypothèse de Markov est valide pour les gros arbres (diamètre supérieur
à 30 cm) et ne l’est pas pour les petits (Picard et al., 2003a). Cependant
l’écart entre les prédictions du modèle matriciel d’ordre 1 et celles du modèle
matriciel d’ordre 2 étaient insignifiantes.
L’hypothèse d’Usher peut être relâchée en autorisant des flux entre classes
non voisines, ou d’une classe vers une classe inférieure (Solomon et al., 1986;
Lamar & McGraw, 2005). Le modèle général, où toutes les transitions entre
classes sont autorisées, est le modèle de Lefkovitch (Lefkovitch, 1965; van
Groenendael et al., 1988). L’hypothèse d’Usher peut également être durcie
en interdisant à un individu de rester dans la même classe ; on obtient alors
le modèle de Leslie (1945) qui est utilisé en biologie animale pour décrire des
populations structurées par âge plutôt que par taille.
Enfin l’hypothèse de stationnarité peut être relâchée en autorisant les
coefficients de la matrice de transition à varier au cours du temps. Le système
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reste autonome si les coefficients sont reliées à un indice de compétition global
tel que l’effectif total ou la surface terrière totale, qui se calcule en fonction
du vecteur d’effectif. On obtient alors un modèle matriciel non linéaire (ou
densité-dépendant ; Cushing, 1988; Lin & Buongiorno, 1997). Le système est
non-autonome lorsque les coefficients de la matrice de transition dépendent
explicitement du temps. Souvent dans ce cas, ce n’est pas une dépendance
déterministe qui est introduite, mais plutôt les coefficients de la matrice de
transition sont tirés de manière aléatoire à chaque pas de temps selon une loi
donnée (Gourlet-Fleury et al., 2004, 2005b). Le modèle bascule alors dans la
stochasticité (stochasticité environnementale en l’occurrence ; Rivot, 2003),
qui rend compte de la variabilité temporelle.
Les modèles matriciels comme chaîne de Markov
De même qu’un modèle à base d’EDP peut être vu comme le résumé
par la distribution d’un processus de Markov, un modèle matriciel peut être
vu comme le résumé par la distribution à l’échelle de la population d’une
chaîne de Markov à l’échelle individuelle (Bruner & Moser, 1973; Roberts &
Hruska, 1986). Les états de la chaîne sont les classes de diamètre C. La figure
5.3 représente à droite la chaîne de Markov correspondant à un modèle de
Usher, au recrutement près.
Un peuplement de N arbres correspond dans cette construction à N
chaînes de Markov indépendantes. De façon équivalente, conditionnellement
au nombre Ni d’arbres dans la classe i au temps t, les flux (Fi→i, Fi→i+1, Fi→†)
d’arbres qui restent dans la classe i, qui passent dans la classe i + 1 ou qui
meurent entre les instants t et t + 1, suivent une loi multinomiale de para-
mètres (Ni, pii, pii+1, pi†) (figure 5.3, à droite). Le flux de recrutement issu
de la classe i, conditionnellement à Ni, suit une loi de Poisson. La stochasti-
cité ainsi introduite est « démographique » (Fontez, 1996; Rivot, 2003) ; elle
joue un rôle d’autant plus important que la population est de petite taille
et prend donc toute son importance lorsque l’on s’intéresse aux phénomènes
d’extinction (Renault, 2001).
Nous avons étendu le modèle d’Usher, qui correspond à une chaîne de
Markov d’ordre 1, en considérant une chaîne de Markov d’ordre 2 (Picard
et al., 2003a). Si Ct est l’état d’un arbre au temps t, c’est-à-dire en l’occurrence
sa classe de diamètre, la chaîne d’ordre p peut être vue comme une chaîne
d’ordre 1 dont les états sont (Ct−p+1, . . . ,Ct) (figure 5.3, à gauche, pour p = 2).
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Fig. 5.3 – Diagrammes des chaînes de Markov correspondant aux modèles
matriciels : à droite, chaîne de Markov d’ordre 1 ; soit Ct la classe d’un arbre
au temps t ; à gauche, chaîne de Markov d’ordre 2 représentée comme une
chaîne (Ct−1, Ct) d’ordre 1.
Perspectives pour les modèles matriciels
Bon nombre de questions relatives aux modèles matriciels restent en sus-
pens. Le premier point est l’estimation des coefficients de la matrice de transi-
tion. Les paramètres d’un modèle d’Usher stricto sensu sont le plus souvent
estimés par les estimateurs du maximum de vraisemblance, dans le cadre
d’un modèle statistique qui est précisé par exemple dans le stage de Zetlaoui
(2003) que j’ai co-encadré. Pour les modèles matriciels densité-dépendants,
une procédure en deux étapes est le plus souvent suivie (Favrichon, 1995; So-
lomon et al., 1986) : estimateurs du maximum de vraisemblance calculés sur
des parcelles de densités contrastées, puis régression de ces estimations par
rapport à la densité. Des méthodes alternatives existent cependant (Michie &
Buongiorno, 1984), en particulier si la distribution diamétrique stationnaire
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est connue : les probabilités de passage et les probabilités de mourir peuvent
alors se déduire les unes des autres par des relations en cascade (Houde &
Ledoux, 1995; Ingram & Buongiorno, 1996; Lahoreau et al., 2002). Un es-
timateur alternatif à l’estimateur du maximum de vraisemblance pour les
probabilités de passage s’écrit (Gourlet-Fleury et al., 2004, 2005b) :
pˆii+1 =
1
δi
∑N
k=1∆Dk I(Dk ∈ Ci)∑N
k=1 I(Dk ∈ Ci)
(5.1)
où δi est la largeur de la ie classe de diamètre Ci, I(p) est la fonction in-
dicatrice de la proposition p (= 1 si p est vraie et 0 sinon), et Dk et ∆Dk
sont respectivement le diamètre et l’accroissement diamétrique du ke arbre
dans une population qui en compte N . Cet estimateur requiert cependant
davantage d’information (en l’occurrence les accroissements diamétriques)
que l’estimateur du maximum de vraisemblance. Il reste à comparer les effi-
ciences de ces différents estimateurs, et éventuellement à en proposer de plus
efficients.
L’estimation des paramètres du modèle matriciel ne peut pas être disso-
ciée de la question de la stochasticité liée à l’échantillonnage : à partir du mo-
ment où les coefficients de la matrice de transition sont des estimateurs, c’est-
à-dire des variables aléatoires, les prédictions du modèle sont elles-mêmes
des variables aléatoires (Houllier & Lebreton, 1986; Houllier et al., 1989; Zet-
laoui, 2003). Il importe alors de relier les propriétés des prédictions du modèle
aux caractéristiques de l’échantillon, pour répondre à des questions pratiques
telles que : combien d’arbres faut-il mesurer en forêt pour prédire la distri-
bution diamétrique stationnaire avec une erreur de 10% au seuil de 5%? La
stochasticité liée à l’échantillonnage a semble-t-il été largement oubliée par
rapport aux stochasticité démographique et environnementales, alors même
qu’elle peut se révéler plus importante qu’elles de plusieurs ordres de gran-
deur. Cette question est actuellement traitée par Mélanie Zetlaoui dans le
cadre de sa thèse de doctorat, que je contribue à encadrer.
Plus généralement l’introduction de stochasticité dans les modèles matri-
ciels, souhaitable pour fournir aux gestionnaires un intervalle de confiance
autour des prédictions, doit être comprise dans ses différentes possibilités.
Nous avons déjà vu les stochasticités démographiques, environnementales et
liée à l’échantillonnage (Rivot, 2003). Zhou & Buongiorno (2004) et Rol-
lin et al. (2005) ont par ailleurs introduit des « chocs » stochastiques qui
s’ajoutent au vecteur des effectifs. On peut également envisager un modèle
hiérarchique où les probabilités de transition sont tirées selon une loi don-
née qui rend compte par exemple de la variabilité spatiale, et qui fonctionne
comme un modèle d’Usher conditionnellement aux valeurs tirées.
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La question de la taille d’échantillon nécessaire pour atteindre une cer-
taine précision dans les prédictions débouche par ailleurs sur la question de
la taille des parcelles de suivi permanentes qui fournissent les données de ca-
librage des modèles matriciels. Dans le cas des modèles d’Usher stricto sensu,
cela se ramène à un question d’échantillonnage (éventuellement stratifié, en
liaison avec un modèle matriciel hiérarchique, si le milieu est inhomogène),
tandis que la question est plus complexe pour les modèles densité-dépendants
où la taille de la parcelle détermine la variance de l’indice de compétition in-
dépendant des distances.
Un autre axe de recherche est la compréhension des modèles matriciels
densité-dépendants. Les propriétés théoriques de ces modèles étant insuf-
fisamment connues (Cushing, 1988; Cushing & Zhou, 1994), la simulation
reste souvent le seul recours. Ces modèles densité-dépendants montrent une
grande diversité de comportement asymptotique, avec attraction vers un
point d’équilibre, des états quasi-stationnaires pseudo-cycliques, etc. (Wikan,
1998; Caswell, 2001; Zhou & Buongiorno, 2004). La théorie des bifurcations
pourrait être davantage appliquée à ces systèmes dynamiques.
Une dernière perspective est l’extension des modèles matriciels à des
populations structurées également dans l’espace. On peut ainsi envisager
de construire des modèles matriciels spatialisés (Neubert & Caswell, 2000;
Lutscher & Lewis, 2003) ou des modèles matriciels pour méta-populations
(Alvarez-Buylla & García-Barrios, 1993).
5.3 EDP et modèles matriciels
Modèle matriciel comme schéma numérique d’une EDP
Pour calculer l’évolution de la densité f , et pour peu que la solution ana-
lytique de l’EDP n’ait pas pu être obtenue, on utilisera un schéma numérique.
Dans le cas d’une distribution univariée, un schéma numérique explicite dé-
centré à gauche de (2.2) s’écrit sous forme matricielle (Faurre, 1991; Press
et al., 1992) :
fk+1 = Akfk + rk
où fk est le vecteur des valeurs de f au temps kτ en chaque point iδ de l’espace
des phases (i,k ∈ N, τ et δ étant des pas petits au regard des amplitudes
des variations naturelles), rk est un vecteur dont seul le premier terme est
non nul, et Ak est une matrice dont seules la diagonale et la sous-diagonale
sont non nulles. On reconnaît sous cette forme un modèle matriciel de type
Usher. On peut même identifier les termes de la matrice Ak à des estimateurs
des probabilités de transition d’un modèle d’Usher. Par exemple le ie terme
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de la sous-diagonale de Ak s’écrit τδai−1k (où aik est la valeur de la vitesse
de croissance a de l’équation (2.2) au point i,k de la grille de discrétisation
de l’espace et du temps) et s’identifie à l’estimateur (5.1) de la probabilité
de passage des modèles de Usher. Si la vitesse de croissance a dépend de la
distribution f , le modèle matriciel correspondant est un modèle à coefficients
densité-dépendants. Bien entendu, pour que cette interprétation ait un sens,
il faut que les pas τ et δ soient bien choisis au regard des vitesses de croissance
et des taux de mortalité.
EDP comme limite d’un modèle matriciel
Inversement, l’EDP (2.2) peut être vue comme la limite d’un modèle
matriciel de Usher lorsque le pas de temps et la largeur des classes de diamètre
tendent vers zéro (Goodman, 1967; Keyfitz, 1967). Il suffit pour cela de voir le
modèle de Usher comme une chaîne de Markov. Le raisonnement est alors le
même que celui qui permet d’établir le processus de Wiener (ou mouvement
brownien) comme la limite en temps continu et pour une taille de pas tendant
vers zéro de la chaîne de Markov définie par une marche aléatoire en temps
discret (Gardiner, 1985, p.70–72). De même que l’évolution de la densité de
probabilité d’un processus de Wiener peut être décrite par une équation de
Fokker-Planck, de même le processus de Markov en temps continu qui est
la limite de la chaîne de Markov correspondant au modèle de Usher peut
être décrit par une équation de Liouville (Gardiner, 1985). Cette équation de
Liouville, ou équation de Fokker-Planck dont le terme de diffusion est nul,
s’identifie à (2.2) au terme de mortalité près, dans le cas d’une distribution
univariée. Ce raisonnement a été utilisé par exemple par Condit et al. (1998)
ou, dans un contexte un peu différent, par Horn (1975) pour passer d’un
modèle matriciel markovien de la succession forestière à un système d’EDP.
La limite en temps et espace continus d’un modèle de Usher est ainsi une
EDP de degré 1. Cela reste vrai même si l’hypothèse de Markov des modèles
de Usher est relâchée de manière à ce que la chaîne de Markov sous-jacente au
modèle de Usher soit une chaîne de Markov d’ordre 2 (Picard et al., 2003a).
EDP ou modèle matriciel?
Le modèle de Usher peut être vu comme un schéma numérique pour
résoudre numériquement l’EDP (2.2), et inversement l’EDP (2.2) peut être
vue comme la limite en temps et espace continus d’un modèle de Usher.
Le tout est de fixer les valeurs du pas de temps τ et de la largeur δ des
classes de diamètre du modèle de Usher ou du schéma numérique de manière
adéquate. Notre expérience des modèles matriciels et des schémas numériques
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pour résoudre (2.2) nous a montré que les valeurs de τ et δ habituellement
utilisés pour les modèles de Usher (un ou deux ans pour τ , de l’ordre de
5 cm pour δ) sont compatibles avec cette limite. En d’autres termes, les
prédictions faites avec un schéma numérique qui utilise τ ≈ 1 an et δ ≈ 5
cm sont peu différentes des prédictions faites avec des valeurs plus petites.
Ainsi, même si l’EDP (2.2) et le modèle d’Usher sont de nature mathématique
très différentes, il n’y a pas forcément lieu, d’un point de vue pratique, de
distinguer les prédictions faites avec le modèle d’Usher de celles faites avec
un schéma numérique qui résoud l’EDP.
L’EDP a l’avantage d’être plus facile à manipuler d’un point de vue ana-
lytique. Le modèle d’Usher est plus pratique pour les simulations et peut
être mis entre les mains d’un gestionnaire forestier. Notre attitude sera donc
d’utiliser le cadre mathématique des EDP quand il s’agira de faire des déve-
loppements théoriques (chapitre 2), tout en gardant à l’esprit que, d’un point
de vue pratique, la résolution de cette EDP passe par un schéma numérique
qui s’identifie à un modèle d’Usher. Ce passage d’un formalisme à l’autre
reste toutefois limité, pour l’instant, à une distribution univariée.
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Et à présent?
Bilan
La recherche d’un niveau de description adéquat pour la modélisation
des forêts tropicales naturelles en vue de la prédiction de leur production
m’a amené à (i) développer des liens théoriques entre modèles de distribu-
tion et modèles arbre, et (ii) relâcher des hypothèses des modèles matriciels
d’Usher. Le bilan du premier point est que, dans tous les cas auxquels j’ai
été confrontés, il a été possible d’agréger la description individuelle, le nœud
du problème étant en fait la simplification des interactions spatialisées en
interactions non spatialisées. Au delà de ce lien, l’agrégation permet en fait
d’expliciter la relation entre les règles individuelles (croissance, mortalité,
recrutement) et les propriétés qui en émergent au niveau de la population
(distribution diamétrique, répartition spatiale). Les implications de ce résul-
tat concernent donc la compréhension du fonctionnement et la calibration
des modèles arbre complexes. Le bilan du second point est plus nuancé :
les résultats obtenus sont certes cohérents avec le comportement connu des
peuplements forestiers, mais aucune amélioration notable des prédictions des
modèles n’a été obtenue. Un acquis cependant est l’équivalence (en termes de
prédictions) entre modèles matriciels et modèles à base d’EDP, permettant
un aller-retour entre résultats numériques et résultats analytiques.
L’exploration de ces voies m’a conduit dans des chemins annexes comme la
prise en compte de la diversité spécifique ou la relation entre les processus de
la dynamique forestière et la répartition spatiale des arbres. Dans le premier
cas, je me suis attaché à reformuler la question de la création des groupes
d’espèces comme un problème d’agrégation. Dans le second cas, j’ai eu à cœur
de montrer le lien rétro-actif entre les indices de compétitions dépendant des
distances et la répartition spatiale des arbres.
En parallèle de ces recherches à consonance méthodologique, j’ai contri-
bué à développer des modèles de dynamique forestière pour répondre à des
questions appliquées de gestion forestière, que ce soit en Guyane française,
en République Centrafricaine ou en Indonésie. Cette préoccupation de la di-
mension appliquée des résultats m’a aussi amené à travailler quatre ans au
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Mali, dans un projet dont le bilan aujourd’hui touche à la caractérisation de
la végétation des savanes et aux méthodes d’inventaire de ces formations.
Perspectives
Un certain nombre de questions restent en suspens et je les ai évoquées
tout au long de ce rapport en précisant le degré d’avancement de ma ré-
flexion. Il convient à présent de les hiérarchiser pour définir l’ébauche d’un
plan de travail. La question qui me paraît prioritaire est la variabilité in-
duite par l’échantillonnage dans les prédictions des modèles matriciels. Une
réponse théorique asymptotique (dans la limite où le nombre d’arbres tend
vers l’infini) pour les modèles de Usher stricto sensu a été apportée par Zet-
laoui (2003) dans le cadre de son stage de DEA que j’ai co-encadré. Il reste a
étendre ce résultat aux modèles densité-dépendant, et à répondre à des ques-
tions qui en découlent telles que : quels sont les meilleurs (c’est-à-dire les plus
efficients ou les plus robustes...) estimateurs des probabilités de transition des
modèles matriciels (en particulier dans le cas de petits échantillons)? Com-
ment définir des intervalles de confiance autour des prédictions des modèles
(en particulier si l’approximation asymptotique n’est pas valide)? Combien
d’arbres faut-il mesurer pour obtenir une précision donnée avec un risque α,
et quelle doit être la taille des parcelles de suivi permanentes? Ces questions
correspondent à des préoccupations actuelles pour la gestion des forêts dans
le bassin du Congo. À plus long terme, la recherche devrait s’orienter vers
les modèles matriciels spatialisés pour simuler l’évolution de la forêt sur des
vastes superficies spatialement hétérogènes.
La seconde question par ordre de priorité est celle de la simulation de peu-
plements virtuels. Dans un premier temps, la question devrait être confinée
à un peuplement « gris », c’est-à-dire sans tenir compte de la diversité spéci-
fique. Il s’agit donc d’exploiter la compréhension que l’on a du lien rétro-actif
entre la compétition et la répartition spatiale des arbres pour construire un
processus ponctuel marqué basé sur un indice de compétition et capable de
reproduire les répartitions spatiales observées, y compris la dépendance entre
la position des arbres et leur diamètre. Dans un second temps, cette question
devrait être étendue aux peuplements pluri-spécifiques.
Ceci renvoie à la troisième question qui me semble prioritaire : la construc-
tion de groupes d’espèces. Il reste à explorer la possibilité de construire des
groupes d’espèces en se fondant sur un critère qui mesure l’erreur quadratique
induite par l’agrégation en groupes d’espèces. Ce critère renvoie, comme dans
la première des priorités listées ici, à une variabilité d’échantillonnage, que
l’on cherche à réduire en regroupant les espèces, quitte à induire un biais.
Cette troisième question ne pourra donc être traitée qu’après la première.
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Positionnement
La réalisation de ce plan de travail suppose un positionnement adéquat.
La double personnalité du Cirad, à la fois centre de recherche et acteur du
développement, suppose une implication dans ces deux domaines. En par-
ticulier la composante « projets de développement » est significative dans
les activités de chaque agent du Cirad. Pour ma part, cette intérêt pour les
questions de développement devrait se traduire par un positionnement dans
le bassin du Congo, plus précisément à l’Institut de Recherches en Écolo-
gie Tropicale (IRET) à Libreville au Gabon, à partir de novembre 2006. Ce
positionnement permettrait un ancrage solide de mes travaux dans les pré-
occupations actuelles de la gestion des forêts du bassin du Congo, les deux
étant en phase. Les deux thèmes de recherche prioritaires qui seront dévelop-
pés conjointement avec l’IRET sont :
– les parcelles permanentes de suivi de la végétation : comment les mettre
en place à l’échelle du bassin du Congo ;
– la modélisation de la dynamique forestière.
Le premier de ces thèmes renvoie à la façon de stratifier la végétation à
l’échelle d’une région continentale. D’un point de vue écologique, l’enjeu est
d’évaluer les tendances d’évolution globale de la végétation en réponse, no-
tamment, aux changements climatiques (Laurance et al., 2004; Lewis et al.,
2004; Stephenson & van Mantgem, 2005). Du point de vue de l’aménage-
ment, l’enjeu est de pouvoir évaluer l’impact de l’exploitation forestière à
une échelle régionale. Ce travail s’appuiera notamment sur les données d’in-
ventaire recueillies par les exploitants forestiers sur de vastes superficies (plu-
sieurs millions d’hectares) afin de caractériser les forêts en grands types.
Le second de ces thèmes, identifié comme thème prioritaire dans le livre
blanc sur les forêts tropicales humides (Guéneau, 2006), renvoie aux perspec-
tives développés dans la section précédente. Un point clé sera l’articulation
entre les deux thèmes de recherche, les données issues des parcelles perma-
nentes devant servir à alimenter les modèles, et ces derniers devant en retour
apporter des réponses aux questions qui ont motivé l’installation des par-
celles.
Les thèmes de recherche qui seront développés avec l’IRET sont à même
de susciter des travaux d’étudiants. La caractérisation de la végétation à une
échelle régionale à partir de données d’inventaire et en lien avec des caractéris-
tiques environnementales (substrat géologique, topographie, pluviométrie...)
peut donner lieu à des travaux d’écologie. Les travaux de modélisation de-
mandent une sensibilité plus aiguë aux mathématiques, mais sont en prise
directe avec des questions appliquées d’écologie ou de gestion de la ressource.
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Modélisation de la dynamique de forêts naturelles tropicales : quel
niveau de description?
Résumé : La modélisation de la dynamique des forêts naturelles tropicales
peut reposer sur deux niveaux de description : l’arbre ou la distribution en
taille des arbres au sein du peuplement. Mes travaux ont porté essentielle-
ment sur le lien entre ces deux niveaux de description, que ce soit d’un point
de vue théorique ou appliqué. La théorie de l’agrégation permet ainsi de bas-
culer du niveau détaillé de l’arbre au niveau agrégé de la distribution. Lorsque
les interactions entre arbres ne sont pas dépendantes des distances, l’agréga-
tion est asymptotiquement parfaite. Dans le cas contraire, il est essentiel de
pouvoir modéliser la relation rétro-active de la dynamique sur la répartition
spatiale des arbres. La méthode des moments apporte alors une solution ap-
proximative à la question de l’agrégation. La question peut également être
abordée dans le sens inverse (désagrégation), le modèle de dynamique étant
vu comme un algorithme de simulation d’un processus ponctuel marqué (la
marque étant la taille des arbres). Ces questions se transposent pour traiter
le cas de la diversité spécifique propre aux forêts tropicales. La théorie de
l’agrégation peut à nouveau être mise en œuvre pour regrouper les multiples
espèces en groupes ayant des caractéristiques de dynamique communes.
